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UBER DIE RUBENPFROPFUNGEN VON 
EDLER UND EINIGE NEUE AHNLICHE 
VERSUCHE 


VON HANS RASMUSON 
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M Jahre 1908 hat Ep.er tiber einige Pfropfungsversuche mit 

Riiben berichtet, deren Resultate er als Beweis fiir eine Beeinfluss- 
ung der Nachkommen des Reises durch die Unterlage betrachtet. 
Seine Schliisse sind aber von vielen Seiten kritiziert worden, da aber 
meistens auf eine Fehlerquelle hingewiesen wird, die nach meiner 
Meinung nicht die Ursache der Resultate EpLers sein kann, habe ich 
versucht diese nachzupriifen und gebe im folgenden die Resultate 
einiger Riibenpfropfungen sowie eine kritische Untersuchung der 
Versuchsanordnungen und Resultate EpLErs. 

Von Ep_er wurden sowohl Zuckerriiben auf rote Riiben als auch 
umgekehrt rote Riiben auf Zuckerriiben gepfropft und zwar in der 
Weise, dass »die ungefahr bleistiftdicken Riibenpflanzen, die als 
Unterlage dienen sollten, durch einen schrag gefiihrten Schnitt ihres 
Kopfes beraubt wurden, an dessen Stelle der gleichfalls schrag abge- 
schnittene Kopf der anderen Riibensorte angeplattet» und mit Raffia- 
bast und Baumwachs festgemacht wurde (EpiLer 1908, S. 172). Die 
Triebe entwickelten sich bei jenen Pfropfungen reichlich, be? diesen 
dagegen schlechter. Uber ihre Farbe gibt Epier nichts an. Die 
Zuckerriiben auf roten Riiben wurden im ersten Versuche, im Jahre 
1904, in der Baumschule des landwirtschaftlichen Instituts in Zwatzen, 
die roten Riiben auf Zuckerriiben im landwirtschaftlich-botanischen 
Garten in Jena ausgepflanzt. »An_ beiden Stellen waren andere 
Samenriiben nicht vorhanden und auch in der weiten Umgegend 
wurden solche nicht angebaut, so dass eine Fremdbefruchtung aus- 
geschlossen war». Im zweiten Versuche, im Jahre 1906, wurden 
beide Gruppen von Pfropfungen im _ landwirtschaftlich-botanischen 
Garten in Jena, »die beiden Gruppen tunlichst weit von einander ent- 
fernt, ausgepflanzt und vor der Bliite gruppenweise sicher isoliert». 
Aus den Samen der gepfropften Zuckerriiben entstanden im ersten 
Versuche bei 7226 Individuen 71,3 % weisse, 28,1 % rétliche und 0,6 % 
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rote, im zweiten bei 555 Individuen 54,0 % weisse, 25,1 % mit rétlichem 
Anflug und 20,9 % rote Riiben. Die rétlichen Riiben im zweiten Ver- 
suche hatten so geringe rote Farbung, dass »sie bei Zuckerriiben an 
sich nicht besonders aufgefallen sein wiirde», im ersten Versuche war 
aber ihre Farbung starker, als EpLEr bei der betreffenden Zuckerriiben- 
rasse gefunden hatte, er halt es jedoch nicht fiir véllig ausgeschlossen, 
dass auch sie einfache Abweichungen, die bei Zuckerriiben vorkom- 
men, sein kénnten. Die roten Riiben kénnen aber nach EDLER nicht 
in dieser Weise erklart werden. »Die rote Riibe hatte als Unterlage 
zweifellos die vererbbaren Eigenschaften der Zuckerriibe, soweit sie 
in der Farbung der Wurzel zum Ausdruck kommen, beeinflusst» (S. 
173).— Aus den Samen der gepfropften roten Riiben enstanden im 
ersten Versuche 99,7 % rote, 0,3 % crangegelbe, im zweiten Versuche 
94, % rote und 60 % orangegelbe Riiben. Auch hier nimmt Epier 
eine Beeinflussung, obleich eine geringere, durch die Unterlage an. 

Von den Nachkommen der gepfropften Riiben wurden einige 
wieder gruppenweise nach der Farbe ausgepflanzt und zwar die der 
Zuckerriiben in Zwatzen, die der roten Riiben in Jena. Vor der Bliite 
wurden sie, die weisse Gruppe ausgenommen, durch Steglich’schen 
Schutzhauser isoliert. Von den Nachkommen der Zuckerriiben er- 
gaben die weissen 75,3 % weisse, 24,5 % rétliche und 0,1 % rote, die 
rétlichen 52,7 % weisse, 38,9 % rétliche, 7,1 % rote und 1,2 % orange- 
gelbe, die roten 60,7 % rote, 14,7 % orangegelbe, 10,2 % rétliche und 
14,4 % weisse Simlinge. Die roten Nachkommen der roten Riiben 
ergaben 98,7 % rote, 1,1 % orangegelbe und 0,2 % weisse, die orange- 
gelben dagegen 26,0 % rote, 44,4 % orangegelbe und 29,6 % weisse 
Samlinge. 

Die Versuche von EpLer werden in vielen zusammenfassenden 
Darstellungen iiber das betreffende Gebiet erwahnt, aber sein Schluss, 
»die mitgeteilten zwei Versuchsreihen lassen wohl keinen Zweifel 
dariiber bestehen, dass bei der geschilderten ungeschlechtlichen Ver- 
einigung von Zuckerriibe und rote Riibe Pfropfmischlinge entstanden 
sind, die sich in der Nachzucht als solche erwiesen» (S. 177), wird 
meistens nicht als berechtigt anerkannt. So sagt Baur (1911, S. 242): 
»Diese Versuche sind aber ebenso wie die entsprechenden von. DANIEL 
nicht einwandfrei. Es ist nicht festgestellt worden, ob in dem Falle 
von Ep.er die betreffende helle Riibenpflanze nicht auch, ohne dass 
man sie auf eine rote Riibe pfropft, einzelne rote Samlinge produziert. 
Dass eine helle Riibe auch bei gesicherter Bestaubung durch eine 
zweite helle einen grésseren oder kleineren Teil roter Samlinge ergibt, 
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kommt haufig vor und kann sehr verschiedene Ursachen haben». 
TSCHERMAK. (FRUwirTH 1919, S. 504) ist derselben Meinung, dass 
die Versuche Ep._ers »nicht einwandfrei sind, weil die Priifung der 
»Reinheit» des Versuchsmaterials nicht vorausgegangen ist.» Auch 
WINKLER (1912) schliesst sich dieser Kritik an. »Es liessen sich auch 
noch andere Einwande gegen die Beweiskraft der EpLERschen Ver- 
suche anfithren. Solange indessen eine einwandfreie Wiederholung 
des Experimentes nicht vorliegt und die Angaben Eb ers bestatigt, 
kénnen wir eine eingehendere Diskussion unterlassen» (S. 149). 

Im Jahre 1918 habe ich begonnen Pfropfungen von Zuckerriibe 
auf rote Ritbe auszufiihren. Um die Einwirkung durch die Pfropfung 
genau feststellen zu k6nnen, ist es aber notwendig von demselben 
Individuum ungepfropfte und gepfropfte Triebe vergleichen zu k6n- 
nen. Dies ist bei der von EpLer benutzten Pfropfungsmethode nicht 
mdoglich, und ich habe deswegen bei meinen Versuchen eine andere 
benutzt. Bei besonders grossen tiberwinterten Zuckerriiben wurden 
die K6pfe tief geschnitten, und die Riiben wurden, nachdem sie in 
feuchtem Sande Wurzel ausgebildet hatten, ins Mistbeet gebracht, wo 
sie die Knospen am tiefgeschnittenen Kopf in einer ringférmigen Zone 
entwickelten. Einige rote Riiben der Sorte »plattrund egyptisch» 
wurden in derselben Weise behandelt, nachher wurden ihre gesamten 
Knospen sorgfaltig entfernt. Dann wurden Knospen der Zuckerriiben 
mit einem Stiickchen nebenwurzelfreies Fleisch herausgeschnitten und 
in ein keilf6rmiges Ausschnitt an der entsprechenden Stelle der roten 
Riiben mit Bast und Wachs festgemacht. Da die Nebenwurzel der 
Zuckerriibe in zwei Reihen erscheinen, ist es leicht nebenwurzelfreie 
Stiicke zu bekommen. Meistens wurden auf jede rote Riibe drei 
Knospen derselben Zuckerriibe gepfropft. Die iibrigen Knospen der 
Zuckerriiben wurden einzeln mit einem grossen Stiick nebenwurzel- 
reiches Fleisch als Stecklinge in Toépfe gepflanzt. Meistens gelang 
das Verwachsen sehr gut, nur bei einzelnen Pfropfungen, wo die roten 
Knospen nicht sorgfaltig genug entfernt worden waren, wurde die 
Entwicklung der Zuckerriibenknospen sehr gehemmt. 

Bei sieben der gelungenen Pfropfungen wurde ein oder mehrere 
Bliitentriebe von den Zuckerriibenknospen entwickelt. Da _ gleich- 
zeitig ungepfropfte Bliitentriebe derselben Zuckerriiben vorhanden 
waren, konnte ein direkter Vergleich zwischen gepfropften und 
ungepfropften Trieben desselben Individuums gemacht werden. Es 
stellte sich dabei heraus, dass kein wirklicher Unterschied vorhanden 
war. Bei keiner einzigen der gepfropften Zuckerriibentriebe konnte 
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irgend eine Beeinflussung durch die rote Unterlage festgestellt werden. 
Dieses Resultat war auch zu erwarten, da bei Pfropfversuchen mit 
anderen Pflanzen eine Uberwanderung der Farbstoffe niemals konsta- 
tiert worden ist (WINKLER 1912, S. 49) und auch bei Versuchen mit 
Riiben von VécutTine (zitiert nach Meyer und Scamiptr 1910, 
S. 347) eine solche Uberwanderung nicht stattfand. Auch EpLer hat 
im Anfang der Versuche eine scharfe Farbengrenze zwischen den 
beiden Komponenten gefunden, iiber die Farbe des Bliitentriebes sagt 
er nichts aus. 

Wenn eine Beeinflussung des Reises selbst durch die Unterlage 
nicht stattfindet, ist es aber von vornherein wenig wahrscheinlich, dass 
seine Nachkommen beeinflusst werden. Wir wissen zwar aus den 
Untersuchungen von Meyer und Scumipr (1910), dass spezifische 
Stoffe wie Alkaloide bei Pfropfungen von der einen in die andere 
Komponente iiberwandern kénnen, andererseits gibt Mac DovuGaL 
(1911) an, dass er beim Einspritzen von Salzlésungen eine Beeinfluss- 
ung der Samen erreicht hat, und die Méglichkeit ist also nicht vdllig 
auszuschliessen, dass Stoffe von der Unterlage in das Reis eindringen 
und die Samen beeinflussen kénnen ohne das Reis selbst zu verandern 
(WINKLER 1912, S. 157). Dann wiirde aber die Beeinflussung sich nicht 
notwendigerweise in einer Ahnlichkeit mit der Unterlage aussern, und | 
es bleibt schwerverstandlich, warum eine Rotfarbung der Sdmlinge, 
nicht aber des sich vollig auf der roten Riibe entwickelnden Bliiten- 
triebes erfolgen wiirde. 

Meine gepfropften Riitben wurden vor der Blite isoliert und zwar 
einzeln, da bei gegenseitiger Befruchtung, wie in den Versuchen von 
Epcer,die Méglichkeit zur Bildung neuer Kombinationen vorhanden sein 
kann. Zwar k6nnen nach den jetzigen Kenntnissen tiber die Vererbung 
der roten Farbe bei Riiben zwei weisse Riiben bei gegenseitiger Befruch- 
tung nicht durch Neukombination rote Samlinge geben, jedoch bleibt im- 
mer die Moéglichkeit vorhanden, dass solche Riiben existieren kénnen, 
da wir analoge Falle bei anderen Pflanzen kennen. Effektive Isolie- 
rung ist aber bei der Zuckerriibe oft nur mit Schwierigkeit zu erreichen. 
Meine Riiben wurden entweder in Isolierhauschen oder in abgeschlos- 
senen Zimmern gehalten. Die Isolierhauschen waren von sehr dichtem 
Stoffe, und einige waren vorher in der folgenden Weise gepriift wor- 
den. Eine Zuckerriibe wurde unter roten Samenriiben gepflanzt und vor 
der Bliite in ein Isolierhdiuschen eingeschlossen. Da die Samen dieser 
Zuckerriibe nur weisse Samlinge ergaben, muss die Isolierung effektiv 
gewesen sein. Andere Riiben wurden in abgeschlossenen Zimmern 
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gehalten, wo die Tiir, die nach einem andern Zimmer ging, nur ein- 
mal taglich beim Giessen aufgemacht wurde. Wenn es auch vielleicht 
nicht ganz ausgeschlossen ist, dass Pollenkérner durch die winzigen 
Fensterspalten hineingeweht werden kénnen, wird doch die Luft im 
Zimmer so ruhig sein, dass eine Fremdbefruchtung sicher nicht statt- 
finden kann, besonders wenn, wie in diesem Falle, keine Samenriiben 
in der Ni&he des Hauses vorhanden sind. Auch die ungepfropften 
Stecklinge der betreffenden Zuckerriiben wurden vor der Bliite in 
Isolierhauschen isoliert. 

Bei effektiver Isolierung bekommt man aber bei der Zuckerriibe 
nur wenig Samen und zuweilen gar keine. Besonders in den dichten 
Isolierhauschen kann dies der Fall sein, da die Ritben hier sehr unter 
Lichtmangel leiden. Auch bekam ich von den in Isolierhaiuschen 
isolierten gepfropften Riiben keine taugliche Samen, teilweise aber 
darauf beruhend, dass sie nicht reif wurden. Von zwei in Zimmern 
isolierten bekam ich dagegen einige keimungsfahige Samen, die bei 
der Aussaat in einem Falle 2, im anderen 65 Samlinge ergaben. Diese 
67 Individuen waren alle rein weiss ohne irgend welche Spur einer 
Beeinflussung durch die rote Unterlage. Weder rote noch rétliche 
Riiben waren vorhanden. Es war also in meinen Versuchen weder 
bei dem Reise selbst noch bei seinen Nachkommen irgend welche 
Verdnderung infolge der Pfropfung nachzuweisen. Die entsprechenden 
isolierten ungepfropften Zuckerriibenstecklinge ergaben keine SAm- 
linge, was ja bei dem negativen Resultat bei den Pfropfungen von 
keiner Bedeutung ist. 

Diese Zahlen sind ja nur klein, obgleich bei einer so starken 
»Beeinflussung» wie im zweiten Versuche EpLers viele rote Samlinge 
hatten auftreten miissen, es ist deswegen von grossem Interesse, dass 
ailtere Versuche mit grossen Zahlen vorliegen, die zwar in derselben 
Weise wie die von EpLErR ausgefiihrt worden sind, jedoch ein ganz 
anderes Resultat ergeben haben. Liepscuer hat naémlich, wie EDLER 
berichtet (1908, S. 171), auch Pfropfungen von Zuckerriibe auf rote 
Riibe und umgekehrt ausgefiihrt und »erhielt auf diese Weise eine 
allerdings ungezaihlte Menge von Pflanzen, es waren einige tau- 
send, aus Samen der Zuckerriibentriebe, und keine Pflanze liess eine 
Andeutung der violettroten Farbe der als Unterlage benutzten 
Salatriibe erkennen, alle waren typische Zuckerriiben nach dem 
Aussehen von Blattern und Wurzeln; ein Einfluss der Unterlage auf 
das Edelreis war also, wie von vornherein zu erwarten stand, nicht 
erkennbar».. Die gepfropften Riiben durften sich hier wie in den 
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Versuchen von EpDLER gegenseitig befruchten, dies ist aber beim nega- 
tiven Resultat der Versuche von keiner Bedeutung, da in den Versuchen 
Ep.ers die rote Farbe auch bei den Nachkommen der Zuckerriiben 
dominant war, und eine Beeinflussung durch die rote Unterlage also 
auch bei Befruchtung durch andere weisse Riiben sichtbar werden 
miisste. 

Es ist also sicher, dass in einigen Fallen von Riibenpfropfungen 
eine Beeinflussung der Nachkommen des Reises durch die Unterlage 
nicht stattgefunden hat. Ein positiver Fall ist aber von grdésserer 
Bedeutung als mehrere negative, aber nur dann, wenn dieser Fall 
wirklich einwandfrei ist. Die Resultate von EpLEr sind aber nicht.ein- 
wandfrei, und dies ist, wie oben erwahnt wurde, von vielen Seiten 
hervorgehoben worden. Dabei ist meistens darauf hingewiesen wor- 
den, dass die Reinheit des Ausgangsmaterials nicht gepriift worden 
war und dass auch ungepfropfte Zuckerriiben, von sich selbst oder 
von anderen Zuckerriiben’ befruchtet, angeblich rote Samlinge er- 
geben kénnen. Die kleine »Beeinflussung» bei den Pfropfungen von 
roter Rtibe auf Zuckerriibe ist sicher auch durch Unreinheit des 
Materials zu erklaren, dagegen lasst sich dies bei den umgekehrten 
Pfropfungen nach meiner Meinung nicht tun. Dass rote Riiben aus 
Zuckerriiben bei wirklich gesicherter Befruchtung durch andere 
Zuckerriiben oder durch sich selbst entstehen kénnen ist sehr zweifel- 
haft und kommt hiéchstens sehr selten (als Mutation?) und _ sicher 
nicht in der grossen. Zahl wie im zweiten Versuche Ep.ers (20,9 %) 
vor. Die sogenannten roten Zuckerriiben sind sicher alle, oder mit 
seltenen Ausnahmen, durch Bastardierung mit farbigen Rassen entstan- 
den. Dies geht daraus hervor, 

1) dass solche farbige Zuckerriiben dieselben Eigenschaften wie die 
Bastarde zwischen Zuckerriiben und farbigen Riibensorten haben 
(UrBan, zitiert nach RoEMER 1917, S. 384), und dass ahnliche Formen 
in Futterriibenzuchten entstehen (Kasanus 1913, S. 153), 

2) dass ihre Nachkommenschaften in derselben Weise aufspalten 
wie diejenigen solcher Bastarde (Rasmuson 1919), 

3) dass MunEratTI von einer sehr grossen Zahl von Zuckerritiben 
keine rote Samlinge weder in der ersten, der zweiten noch der dritten 
Generation erhielt, wenn keine farbige Riiben in der Gegend gebliiht 
hatten (Munerati 1920, S. 81). 

Unreinheit des Materials kann also nicht die Ursache der Ent- 
stehung von roten Samlingen aus den gepfropften Zuckerritben ge- 
wesen sein, diese kann aber in einer anderen Weise erklart werden, 
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nimlich durch mangelhafte Isolierung, so dass auch diese roten Riiben 
durch Bastardierung mit farbigen Rassen entstanden sind. Baur (1909, 
S. 141) hat schon auf diese Mdéglichkeit hingewiesen, hielt sie aber 
fiir ausgeschlossen, da er die Isolierung als gentigend gesichert be- 
trachtete. Dies war aber allem Anschein nach nicht der Fall. Ep Ler 
hat seine gepfropften Riiben in zweierlei Weise isoliert, entweder 
riumlich oder in Isolierhauschen. Bei raumlicher Isolierung hat man 
aber friiher die nétige Entfernung von anderen Samenriiben sehr 
unterschatzt, und es ist sicher, dass eine Polleniibertragung in sehr 
grossen Entfernungen mdoglich ist. Kajsanus hat eine solche bei Riiben, 
die in Isolierhauschen standen, bei einer Entfernung von etwa 500 
Meter von anderen Samenriiben konstatiert, obgleich auch Gebéaude 
und Baume im Zwischenraum vorhanden waren (1917, S. 368). Man 
muss aber mit der Modglichkeit rechnen, dass nicht nur, wie 
wahrscheinlich in diesem Falle, der Wind sondern bei, freiem Ab- 
blihen auch Insekten den Pollen iibertragen kénnen, und dann ist zu 
bemerken, dass Borner (Zeitschrift fiir Pflanzenkrankheiten 1922, 
S. 108) neulich konstatiert hat, dass Blattlause 80—100 km wandern 
kénnen. Raumlich isoliert wurden von Ep.ier die gepfropften Riiben 
im ersten Versuche, wobei die Zuckerriiben in Zwatzen frei abbliihen 
durften. Dabei waren in Jena in einer Entfernung von ungefahr 
3 km (nach BagepEkers Nordwestdeutschland 1914, S. 284) die bliihen- 
den roten vorhanden. Schon darin lag also eine Moglichkeit zur 
Bastardierung. Da diese Entfernung von EpLeEr unberiicksichtigt blieb, 
wird er wohl auch andere Samenriiben in ahnlicher Entfernung nicht 
beriicksichtigt haben, und nach der Feststellung von BOrNER wird man 
auch bei grésseren Entfernungen eine Ubertragung des Pollens nicht 
fiir unméglich halten kénnen. Ausserdem muss man mit der Még- 
lichkeit rechnen, dass farbige Schossriiben in der Nahe gewesen sein 
kénnten, da Ep_er nur vom Nichtvorhandensein angebauter Samen- 
riiben spricht. Die Isolierung kann also hier beim freien Abbliihen 
nicht als gesichert betrachtet werden. Dass hier wirklich Ba- 
stardierung vorkam, geht aus dem Verhalten der Simlinge hervor. 
Die Nachkommenschaft der roten spaltete im theorethischen Verhalt- 
nis 9 rote: 3 orangegelbe : 4 weisse auf, wie dies bei Bastarden der 
Fall ist (KasANus 1917). Die weissen Simlinge, die wieder in Zwatzen 
frei abbliihen durften, gaben wieder einen kleinen Prozentsatz (0,1 %) 
roter Nachkommen. Dies kann wenigstens nicht als Beeinflussung 
durch die Unterlage erklart werden, denn diese Riiben waren ja nicht 
gepfropft, und es ware doch gar zu unverstandlich, wenn die Ein- 
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wirkung in diesem Falle weder beim Reise selbst noch bei seinen 
Nachkommen sondern erst bei den Samlingen dieser sichtbar werden 
wiirde, da es sich um einen dominanten Charakter handelt. Da es 
sehr zweifelhaft ist, dass rote Riiben sonst aus weissen entstehen 
kénnen, muss hier Bastardierung vorgekommen sein. Hier waren 
auch in demselben Felde farbige Riiben vorhanden, aber in Isolier- 
hauschen eingeschlossen. Die Isolierung in Isolierhauschen kann aber 
natirlich nur dann effektiv sein, wenn der Stoff des Hauschens fiir 
den Riibenpollen undurchdringbar ist. Gerade in dieser Beziehung 
sind aber friiher bei vielen Versuchen Fehler gemacht worden, und 
dann kann nach KaJsanus (1917) in Isolierhduschen eine Fremdbe- 
staubung auch bei geschiitztem Stande und ziemlich grosser Ent- 
fernung (500 Meter) von anderen Samenriiben stattfinden. Der Ge- 
danke liegt deswegen nahe, dass dies auch bei den Versuchen EpLers 
der Fall war, da er nichts tiber eine Priifung der Schutzhauser in 
dieser Beziehung sagt. Wenn aber eine solche Priifung nicht ausge- 
fiihrt worden ist, ist es von vornherein sehr wahrscheinlich, dass die 
Isolierhauschen nicht effektiv isolierend gewesen sind, denn auch sehr 
dichter Stoff kann fiir Riibenpollen durchdringbar sein (RoEMER 1917, 
S. 387), und dies ist bei alteren Versuchen wohl meistens nicht beachtet 
worden. Dass die Isolierhauschen von EpteEr nicht effektiv isolierend 
waren, geht aber mit grosser Wahrscheinlichkeit aus dem Verhalten 
der orangegelben Nachkommen der gepfropften roten Riiben hervor. 
Diese ergaben nadmlich 26,0 % rote Saimlinge. Eine Beeinflussung 
durch die Unterlage ist hier natiirlich ausgeschlossen, da die Riiben 
nicht gepfropft waren und die »Beeinflussung» sich im Entstehen 
orangegelber Individuen aus roten gedussert haben sollte. Da rote 
Farbung tiber gelbe dominiert, kénnen rote Sdmlinge aus gelben Riiben 
méglicherweise durch Mutation, obgleich kein sicherer Fall davon be- 
kannt ist, sonst aber nur durch Bastardierung, und das muss hier bei 
der grossen Zahl der Fall gewesen sein, entstehen. 

Im zweiten Versuche war die »Beeinflussung» durch die Unterlage 
besonders gross (20,9 % rote Saémlinge). Auch dieses Resultat ist 
sicher durch Vizinismus zu erklaren. Hier standen beide Gruppen von 
Pfropfungen in demselben Garten, sie wurden aber »vor der Bliite 
gruppenweise sicher isoliert», in welcher Weise wird nicht gesagt. 
Raumliche Isolierung kann es natiirlich nicht gewesen sein, wenn 
Isolierhauschen verwendet wurden, gilt aber auch hier das schon 
gesagte, dass sie wahrscheinlich nicht geniigend dicht waren. Die 
Isolierung wird also auch hier nicht effektiv gewesen sein. Unerklarlich 
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bleibt bei Annahme effektiver Isolierung die im Vergleich zum 
ersten Versuche sehr starke »Beeinflussung» in diesem Falle, selbst- 
verstandlich ist sie dagegen, wenn die beiden Gruppen in demselben 
Garten ungeniigend isoliert waren, wahrend sie im ersten Versuche 
3 km von einander entfernt standen. 

Aus diesen Tatsachen geht also hervor, 

1) dass das Auftreten von abweichenden Formen in den Ver- 
suchen Epters nicht als Beeinflussung durch die Unterlage gedeutet 
werden kann, 

2) dass es auch nur zum kleinsten Teil auf Unreinheit des Ma- 
terials beruhen kann, und 

3).dass es zum groéssten Teil auf Bastardierung bei ungeniigender 
Isolierung zuriickzufiihren ist. 
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UBER AHRCHENABSTAND UND AHR- 
CHENZAHL BEI NACHKOMMENSCHAF- 
TEN VON SPELTOID-HETEROZYGOTEN 


VON BIRGER KAJANUS , 
SAATZUCHTANSTALT WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA, SCHWEDEN 


(With a summary in English) 





i bezug auf die Ahrendichte der beim Weizen vorkommenden 
Speltoid-Varianten beobachtete Nitsson-EHLE (1917), dass die 
Ahren der Speltoid-Heterozygoten lockerer als diejenigen der ent- 
sprechenden vulgare-Typen waren, und dass die Speltoid-Homozy- 
goten noch lockerere Ahren hatten. Nach VEsTerGAARD (1919 hatten 
die aus der vulgare-Sorte Abed Storaks gezogenen Speltoid-Hetero- 
zygoten grésseren Ahrchenabstand und kleinere Ahrchenzahl als 
die Muttersorte, was durch folgende Mittel beleuchtet wird: Ahrchen- 
abstand bei Storaks 4,3 mm, bei Speltoid-Heterozygoten 5,3 mm; 
Ahrchenzahl bei Storaks 19,3, bei Speltoid-Heterozygoten 18,0. 
LinpHarD (1922) bestimmte die Lange der 10 obersten Ahren- 
internodien bei Tystofte Standweizen und bei Speltoid-Heterozygoten, 
die von der betreffenden vulgare-Sorte stammten, und erhielt folgende 
Mittel: Standweizen 26,0 --2,9 mm, Speltoid-Heterozygoten 42,2 +- 2,1 
mm. Nach Linpuarp gibt das Langenmass der 10 obersten Internodien 
einen besseren Ausdruck fiir den Unterschied zwischen den Typen als 
die Durchschnittsgrésse simtlicher Internodien, weil die Unterschiede 
in den oberen Ahrenteilen am schirfsten hervortreten, was: durch 
einige spezielle Angaben bestatigt wird. 

Dies ist alles, was ich in den Publikationen anderer Forscher iiber 
Ahrchenabstand und Ahrchenzahl bei Speltoid-Varianten im Vergleich 
mit vulgare-Typen angetroffen habe. Im folgenden teile ich einige 
Beitrage zur weiteren Kenntnis der betreffenden Dinge mit. 

Diese Mitteilungen beziehen sich vorzugsweise auf 15 Nachkom- 
menschaften von Speltoid-Heterozygoten aus einer Kreuzung zwischen 
zwei vulgare-Typen (Weibulls Idunaweizen, Sammetweizen aus der 
Provinz Uppland) *. Diese Nachkommenschaften waren aus [4 aus- 


1 Eine iibersichtliche Darstellung der Vererbungsverhaltnisse dieser Kreuzung 
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gewahlt worden; von den Mutterpflanzen derselben gehdrten 6 (517, 
519, 520, 521, 529 und 533) zu ein und derselben F;-Nachkommen- 
schaft, deren Spaltung mit derjenigen der Tochterbestinde prinzipiell 
iibereinstimmte (die betreffende primére Speltoid-Heterozygote trat in 
F, auf), wahrend die Mutterpflanzen der iibrigen F,-Bestinde aus je 
einer F;-Nachkommenschaft herstammten, in der sie als primiire 
Speltoid-Heterozygoten vorkamen. Die erwihnten 15 Nachkommen- 
schaften, die sowohl verschiedene Spaltungsmodi wie verschiedene 
Dichtigkeitstypen vertraten, wurden teils 1918, teils 1919 angebaut. 

Ausser diesen Nachkommenschaften bespreche ich im folgenden 
5 F.-Bestinde aus einer Kreuzung zwischen vulgare (Idunaweizen) und 
speltoides, der letztere Typus eine Rasse vertretend, die aus einer Kreuz- 
ung zwischen vulgare (Idunaweizen) und turgidum erzielt worden 
war’. Diese Nachkommenschaften wurden im Jahre 1918 gezogen. 

In simtlichen Fallen wurde je eine Ahre der betreffenden Pflanzen 
untersucht; einzelne Individuen gewisser Nachkommenschaften konnten 
indessen nicht beriicksichtigt werden, da die aufbewahrten Ahren ge- 
brochen waren. An den untersuchten Ahren wurden Spindellinge 
(L) und Ahrchenzahl (A) direkt ermittelt, wonach der Ahrchenabstand 
auf der Grundlage der Formel L : (A —1) berechnet wurde. (Meines 
Erachtens ist es richtiger, die ganze Ahre als nur einen Teil derselben 
— vgl. oben — zur Feststellung der Ahrendichte zu verwenden.) 
Die in bezug auf Ahrchenabstand und Ahrchenzahl erzielten Resultate 
sind in den beigefiigten Tabellen angefiihrt; die Tabellen 1 und 2 
beziehen sich auf die 15 Nachkommenschaften aus der Kreuzung 
vulgare X vulgare, die Tabellen 3 und 4 auf die 5 Nachkommenschaf- 
ten aus der Kreuzung vulgare X speltoides. 

Aus der Tabelle 1 geht hervor, dass der mittlere Ahrchenabstand 
bei den Speltoid-Heterozygoten durchweg grésser war als bei den ent- 
sprechenden vulgare-Pflanzen. Die Differenz der Mittel wechselt be- 
trachtlich, jedoch unabhangig von der relativen Individuenzahl der 
beiden Typen. Der Wechsel der Differenzen beruht zweifellos z. T. 
auf genetischen Unterschieden, hangt wohl aber auch von anderen 
Verhaltnissen ab. Beziiglich der in gewissen Nachkommenschaften 
vorhandenen Speltoid-Homozygoten im Vergleich mit den betreffenden 
Heterozygoten zeigt sich kein regelmiassiges Verhiltnis, indem das 
wird an anderer Stelle gegeben (1923, Kreuzung I). Die im vorliegenden Aufsatze 
mitgeteilten Details bilden eine Erganzung der dortigen Angaben. 

1 Betreffs sonstiger an dieser Kreuzung gewonnenen Resultate wird auf die 
vorher erwihnte Darstellung hingewiesen (1923, Kreuzung XXI). 
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TAB. 1. 


Ahrchenabstand in mm bei Nachkommenschaften (F,) von 


Speltoid-Heterozygoten aus einer Kreuzung zwischen zwei 
vulgare-Typen. 








Nr. und | ‘ 


Anzahl von Pflanzen in den 
verschiedenen Klassen 






























































Jahr der | Typus nig ee Sora pe a ef .|e| Summe | Mittel 
| Bestiinde | Pritts ia 2 seahkaba 
| L | a Pay l 
| | s/a/3 3 3/2 6/2/38 | 
517-18 { vulgare —j|—|3 12 isi | _— at 21 444 
Heterozygoten |— |— a 4 | 28) 47} 1 Sa sd 89 5,15 
519-18 { vulgare /—;—} 1 Hii 4,55 
Heterozygoten | — ae 1 | — | 20/32) 9 |—| 1 | = 5,21 
; vulgare —!|—;—};1/5}/4;/—;—/;—| 1 4,95 
520-18 { Heterozygoten | — | —| =| 1 | 7 | 26| 24) 3 le 61 5,47 
s21—18{ vulgare [ome re | —|2/12/6/1)1,/—, 22 5,00 
| Heterozygoten | — —|/—}—| 4/}28/16;2;—; 50 5,46 
i. vulgare ;—|—-/1)/5/9]—|1]/—|-— | 16 4,64 
520-18 | Heterozygoten |—/1|— 3/14/30)11/1/—| 60 | 5,2 
vulgare 1 (6'/5;1!—-/—!—| 138 | 4 
533-18 | Heterozygoten |—|—|— 2/21/26) 6| 2 —| 57 | 5 
f vulgare =| —|—|—| 13/21) 4) 3)—/—| 41 as 
619-18 Heterozygoten |—|—|/— —|3|10/16|5/—| 34 5,64 
| spelloides i —|—|=—|3/28;2|—-\~-, 7 | 
vulgare —!—/8/19| 8 }1}—|—-|-j 36 | 4,33 
2018 Heterozygoten —|—|—|—| 6 15] 5 }a/—| 27 | Sas 
| speltoides | —}—)— —|1/2 (om ae 3 | 5,13 
62518 { vulgare — | ae Fa 6 | 19}9)4/)/— | —| a 4,94 
Heterozygoten ,—|—|—|—| 2 11 17) 8 3 | 41 | 5,79 
{ vulgare i fole 28/33 6 oe re a 74 4,55 
401-19) | Heterozygoten Fb i -| 8 |46 38;7/1! 100 | 5,5 
speltoides athe —|—j|—|2 | 8 | 6i—-; 16 | 5,98 
416-19 | vulgare me 2 /15/ 66/13} 1 | — food ue ae a 4,28 
| Heterozygoten |—|—| 2 | 18|37| 4 | 1 I—|—] 62 | Ayer 
417-191 | vulgare foe bee 2 }18/24) 1 |}—|—| — 45 | 4,57 
' Heterozygoten |—;|—/| 2 | 48/100;39} 4;—;—; 193 | 4,79 
| ’ vulgare ad aad a 28 “4/4 )—|~— | —|. 28 | 
123-19 _ Heterozygoten |— —/—/ 1 | 12/39/10/— | —| @ | 5,27 
| speltoides =| —|—|—|— —| §/2 | 1) 8 | 5,7 
{ vulgare ;—i—] 1 | 10 | 24/19 | — i [—| 54 | 4,86 
510-18) | Heterozygoten |—/—/ 1 | 2 /13/28/8}3)/—| 55 | 52s 
| speltoides = |—\|— on 1 Se 1 | (5,44)! 
vulgare 2 18/50/34! 6 —|/=|-|-| 10 | 3m 
40-10} Heterozygoten |— | —| 1 | 16 bes 72 | 15 | — —| 212 5,00 
speltoides |—|—|—|3|16130/35/10/2: 96 | 5,50 

















510- 


440- 
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TAB. 2. Ahrchenzahl bei den in Tab. 1 angefiihrten Nach- 
















































































Mittel der speltoides-Pflanzen bald grésser, bald kleiner ist als das- 
jenige der Heterozygoten. Es ist indessen zu beachten, dass die 
Gruppe der Speltoid-Homozygoten in der Mehrzah] der Falle nur 


kommenschaften. 

Nr. und.| . | Anzahl von Pflanzen in den verschiedenen Klassen | 
Jahr der | Typus a i SE es AE AE OE Summe | Mittel 

Bestiinde | j13 | 14) 15/16) 17 1819/20/21 22 23 | 24 25 | 26 | | 

| | | | | 

—") vulgare |=] 3/4 3/3 5|3 a 21 18,95 
a1 Heterozygoten | 1 | 1/6/2 19 }12/17/19}14;8/—|—|—|—| 89 19,00 
“— pulgare | —|— | — —|—|-—|3}2/2)5/2/2)/-|-| 16 21,44 
om" 'U Heterozygoten (1/1) 2/4 /—| 8/8 {11/14)11)2)1,—|—| 68 19,73 
- vulgare |-|—|— 2\;—|3/| 2 —|2i—j} 1 )—-|—|— 10 18,90 
520-18 | Heterozygoten |1/1/4/7/8/15/9/8 5/3/—|—-|-|- 61 18,15 
in _vol vulgare =| —|—|—}—| 1] 3} 1/7) 4 £10j-|1\-| @ 20,45 
|. Heterozygoten on kat 1/6/11, 4/13! 7 3) 3/1)—|— 50 19,46 
soot { vulgare j—|—|1|/—|—] 2/}2/3/3 3) 1/1 —~| - 20,31 
ee Heterozygoten |— | —| 2} 8/6/10, 9/8/10) 6) 1/—!—|— 60 18,93 
53318 | vulgare ae oe ee —|2 2/3 2/2) 2)—)— 13 21,46 
eterozygoten j—|—|— —!2/6;4/12;7/9/10;);6;1,— 57 21,09 
vulgare i—;—|—]1j/—|—| 2} 2;3]10)9]9) 4/1 41 22,59 
918 Heterozygoten |—|—|—|—,2!—|1/2!6!4'9|7/3/— 34 22,26 
spelloides = —|—|—|— | 7 20,14 
vulgare —j-—|/1)};- 1)1/2/8 6/8/7|)2'—|- 36 21,08 
ea—18| Heterozygoten |— —|—|—!—| 4) 2/)7/5/3|)6|— —/— 27 20,70 
speltoides —j—-/—-}1/—|2)-!-|-—|-—|;-!-|-)- 3 17,33 
05-18 vulgare = | —|—]—|1|—|3/3|14)6)5/ 3/2) 1/— 38 |” 20,66 
= Heterozygoten —{|—j|1/—/—| 4/8 11 Se BEDE OE Be 41 20,29 
| vulgare I—|— a ot an 11/3/|7 14/15/17 16, 1|— 74 22,15 
19] Heterozygoten |— | —|—| 1|—| 5 | 6 /21/18/30)12)7/—|— 100 2,2 
spelloides = |—|—|—|—|3/3/5/3/—|1/1/—|-—|— 16 19,06 
116-19 { vulgare ie ne ee onl am pt boey 10/13/20 92/15. 4 97 23,33 
Heterozygoten —|—|—|—| 1/3 5/7 oe || 62 21 
7-19 vulgare hae tgs “ti si 7 eet ~i-| « 21,64 
Heterozygoten |— | — | — 1 | 1 | 6 | 18/53/65 34/13) 2 | —| — 193 20,74 
| vulgare j—j|—|—|1}- 2 2)5 15/19}g/—|—|—| 52 21,29 
v0 Heterozygoten | — oat len hail oe bet ‘ad nad Wl Noel Canal 62 20,90 
| speltoides |—|— | — es 2;4/1);—)-—|;-—|-—|-|- 8 18,63 
i vulgare ed Saeed Beck Red b> 13! 8 |12 4;—/|-—|— 54 20,24 
510-18} Heterozygoten |—|/— —|—| 3| 6 | 13/12/10] 8 | s\—|—|~-| BB 20,02 
L spelloides - —j|—|/—|1 se ae soo —-|- -|- 1 (17,00) 
"Pe AM Uo ed Fe 6 11/18] 22)18}22}5)2)—| 110 21,00 
— Heterozygoten = —|2/2/7 23 | 30 | 38 | 61 |36)13;—1'—|—| 212 20,27 
| speltoides —|—| 2] 8 | 14| 19/34/14) 3 | 2;/—!—/—i— 96 18,45 
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wenige Individuen umfasst, so dass die betreffenden Mittel nicht als 
ausschlaggebend betrachtet werden kénnen; nur 2 Nachkommenschaf- 
ten (401 und 440) enthalten relativ viele Speltoid-Homozygoten, und 
in beiden Fallen ist das Mittel dieser Pflanzen wesentlich grésser als 


TAB. 3. Ahrchenabstand in mm bei F,-Nachkommenschajten aus 
einer Kreuzung zwischen vulgare und speltoides. 











a a é : | 
| Anzahl von Pflanzen in den verschie- | 
denen Klassen | | 


wtih aS Sra | m ~ | Summe | Mittel | 





| Bestiinde | : le. eR se Ris 


nee 


mH 





31 
12 
22 
18 
20 





vulgare 





‘zusammen | | 3| 48 | | ‘and 103 

53 
53 
54 
37 
39 


| 
| 


| 
| 
| 
i 
} 








Heterozygoten 


| zusammen 


410 
| 411 
| 412 
413 
414 | 
zusammen | 2| 4 | 22/53/40] 8 | 


speltoides 








| 
| 
| 
| 
| 


= | | 
insgesamt | 7/9» Het. | 9 | 93 | 67 |108,117/ 93 | 48| 9 | 
1 | ' | | 


und sp. | 
dasjenige der Heterozygoten. Von noch grésserer Bedeutung als die 
Individuenzahl bei der Beurteilung der Speltoid-Homozygoten ist 
nun aber die Tatsache, dass diese Pflanzen oft — und zwar beson- 
ders in denjenigen Fallen, wo die Individuenzahl derselben klein war 
-— in ihrer Entwicklung zuriickgeblieben waren, was eine Verminder- 
ung des Ahrchenabstandes mitgefiihrt hatte. 

Aus der Tabelle 2 ist zu ersehen, dass die mittlere Ahrchenzahl 
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der Speltoid-Heterozygoten in 14 Fallen geringer war als diejenige der 
entsprechenden vulgare-Pflanzen; die Differenz ist aber hier wie bei 
dem. Ahrchenabstand in hohem Grade wechselnd, and zwar ohne Zu- 
sammenhang mit der relativen Individuenzahl. Nur in einem Falle 


TAB. 4. Ahrchenzahl bei den in Tab. 3 angefiihrten Nach- 
kommenschaften. 








— Anzahl von Pflanzen in den verschiedenen Klassen 
Nr. Typus | eee es Mittel | 


ed 12/13/14) 15) 16) 17 18 | 19 | 20 21 | 22/23 
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ow 
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w 
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412 
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zusammen | 
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spelloides 
loot he 


vulg., Het. 
und sp. 


for] 
— 
for) 
we 
—) 


insgesamt | 


(517) zeigen die Heterozygoten eine gréssere Ahrchenzahl als die 
vulgare-Pflanzen, diese Uberlegenheit ist aber, variationsstatistisch ge- 
sehen, ihrer Kleinheit wegen ganz ohne Belang. Die Speltoid-Homo- 
zygoten hatten durchgehends viel kleinere Mittel als die betreffenden 
Heterozygoten; dass diese Differenzen frappant gross sind, ist beson- 
ders der oft schlechten Entwicklung der speltoides-Individuen zuzu- 
schreiben: wenn diese im ganzen eine bessere Ausbildung erreicht hat- 
ten, so waren die Differenzen nicht so gross gewesen. 

Die Tabellen 3 und 4 kénnen die Wahrscheinlichkeit meiner obigen 
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Behauptungen in bezug auf den Einfluss der Entwicklung auf den 
Ahrchenabstand und die Ahrchenzahl bestitigen. Denn diese Tabel- 
len, die sich auf tiberhaupt wohl ausgebildete Pflanzen basieren, de- 
monstrieren sehr schén eine Zunahme des Ahrchenabstandes und eine 
Abnahme der Ahrchenzah! in der Reihe vulgare — Heterozygoten — 
speltoides, wobei die Heterozygoten betreffs des Ahrchenabstandes 
wie der Ahrchenzahl ein ziemlich genau intermediares Verhalten zeigen. 


SUMMARY. 


The author demonstrates the results of some studies concerning 
internode-length of spikes and number of spikelets by progenies origi- 
nated from speltoid heterozygotes. 15 progenies (tables 1 and 2) belong 
to F, of a cross between two vulgare-types and 5 _ progenies 
(tables 3 and 4) are the F, of a cross between vulgare and speltoides, 
the latter derived from a cross between vulgare and turgidum. It is 
shown that the internode-length of spikes is larger and the number 
of spikelets smaller with the heterozygotes than with the corresponding 
vulgare-plants, and further — provided that a reliable conclusion could 
be drawn — that the internode-length is still larger and the number 
of spikelets still smaller with the homozygotic speltoids. The increase 
of internode-length and the decrease of number of spikelets in the 
series of vulgare — heterozygotes — speltoides are presented in an 
especially clear manner by F, of the cross of vulgare X speltoides, where 
the heterozygotes have a character almost exactly intermediate in both 
respects. 
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GER ETIC STUDIES IN 
POLEMONIUM COERULEUM 


BY C. H. OSTENFELD 
COPENHAGEN 


(A preliminary report) 





INTRODUCTION. 


I 1915 I obtained from the then Imperial Botanical Gardens of Petro- 
grad a series of seed samples of Polemonium species which next year 
were sown in the Botanical Gardens of Copenhagen. When the plants 
flowered in 1917, it became evident that they all. belonged to 
one and the same species, viz.: Polemonium coeruleum L. Meanwhile 
they showed great variations, and therefore I thought it worth while 
to study their genetic behaviour. 

Polemonium coeruleum has several advantages for genetic studies: 
1. It is a perennial species; this makes it possible to compare parent 

plants with their offspring. 

It has no vegetative propagation, and therefore it is easy to keep 

close-standing individuals free from each other (when over- or 

under-ground runners are present, a perennial species is not easy 

to have in dense cultures). 

The flowers are rather large, and thus no difficulty arises when 

removing the anthers for castrating purposes. Furthermore the 

anthers do not open until the corolla has opened (the plant is 

distinctly proterandric). 

It is self-fertile, and self-fertilized plants produce a fair amount 

of seeds. 

The following variations were present in my cultures: 

Pinnate (or more correctly pinnatifid) and bipinnate (or bipinna- 

tifid) leaves. 

Blue and white colour of the corolla. 

Well developed large (normal) corolla and very small corolla the 

small and narrow lobes of which only protrude slightly between 

the sepals. 


Perfect (hermaphrodite) flowers with long filaments and well de- 
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veloped anthers and female flowers with short and barren (rudi- 

mentary) stamens. 

These factors may be combined in different ways. 

It is well known that P. coeruleum L. is a very variable »spe- 
cies», and many forms (varieties) have been described. In »Das Pflan- 
zenreich» we find that A. Branp (1907) has tried to arrange the dif- 
ferent variations into a system, but they do not agree with the 
variations here mentioned with the exception of the bipinnate form, 
which is treated as a separate species, viz. P. sibiricum D. Don; about 
this Branp states: »Eine aus P. coeruleum durch Kultur entstandene 
Art; von der Stammform im Habitus ausserordentlich verschieden>. 

About the genetic behaviour of the forms of P. coeruleum very 
little seems to be known. The only experiments of which I know, 
are mentioned by K. V. O. DaHLGREN (1918) who refers to some ex- 
periments carried out by H. pe Vries (1900) and adds his own ex- 
perience. DE VRIES crossed the blue-flowered form with the white- 
flowered one, and found that in F, the blue colour was dominant. 
DAHLGREN made the same cross with the same result and also raised 
the F,-generation, in which a simple mendelian splitting oceurred. He 
got 108 blue and 39 white (the theoretical numbers are 110,25 and 
36,75). 

My own experiments are still only in the beginning, as I have had 
very little time to spare and only restricted space for cultures. When 
I nevertheless already now publish a short preliminary report on 
my experiments, it is mainly because I wish to ask assistance from 
other botanists to obtain seeds of forms of P. coeruleum and of other 
species of the genus. I shall be very much obliged for such help. 


DESCRIPTION OF THE VARIATIONS. 


1. Variations in the vegetative parts. 

As mentioned above a form with bipinnate leaves is present 
in my cultures; in this form (sibiricum) the folioles are not entire, 
but have split up into linear segments (see Fig. 1). This striking fea- 
ture is well known in many plants. I need only mention, as examples, 
the laciniate form of Chelidonium majus, further a corresponding 
form (R. laciniatus) of Rubus vulgaris Whe., and Sambucus nigra 
L. var. laciniata. Forms of that kind have, most probably, origi- 
nated as mutants and have been kept in cultivation for ornamental 
reasons. 

Beside this variation my Polemonium cultures show that it 
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would be possible to distinguish between several types which differ 
in the number and shape of the folioles of the leaves. 


Other varia- 
tions are found with regard to hairiness etc., but hitherto I have 


Fig. 1. Polemonium coeruleum. 


Leaf of the type (to the right) and of var. sibiricum 
(to the left). Nat. size. 


not taken any of these variations into my studies. 
Variations in the floral parts. 


White-flowered forms of P. coeruleum are very common in 
cultivation. 


As true albinos they show absence of anthocyan not 
only in the corolla, but in all other parts of the plant. 
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Other colour variations also occur, as the blue colour may range 
from pale blue until a very dark blue; but pale forms are compara- 
tively rare. 

Both in blue-flowered and in white-flowered plants the inner 
side of the corolla sometimes has a distinct venation in this manner, 
that there is a dark ring-line near the bottom of the corolla and 





Fig. 2. a, Hermaphrodite flower; b, »intermediate» flower; c, female flower (b and 
c from the same inflorescence). (°/1 nat. size). 


from there a fair number of veins radiate one third or halfway up 
on the corolla. This venation (see Fig. 2), which is more easily 
seen in the white-flowered plant than in the blue-flowered one, 
is a special character which is present or not without any relation 
to the colour of the corolla. 

In the normal hermaphrodite plant the corolla is large and its 





Fig. 3. a, Hermaphrodite flower; b and c, abnormal female flower; all three from 
the micropetalous type. (7/1 nat. size). 


lobes are broad and obtuse (Fig. 2 a), in the female plant the 
corolla is smaller (Figs. 2 b and c), but otherwise of the same shape. 

A very striking form has a minute corolla with narrow and 
acute lobes, nearly split‘to the ground. In this micropetalous form 
the corolla lobes are often not much longer than the sepals and very 
inconspicuous (see Figs. 3 a—c). The length of the lobes is, 
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however, somewhat variable; in some plants they are completely 
hidden behind the sepals. Both hermaphrodite plants — in which 
consequently the stamens are much protruding (Fig. 3 a) — and 
female plants show this micropetaly (Figs. 3 b and c). 

The hermaphrodite plants have long filaments and the orange- 
red anthers are big and filled with pollen grains (Fig. 2 a), but 
from this type a series of steps lead over to a female type in which 
the stamens are quite rudimentary and very small and short (Fig. 
2c). In the >intermediate» types one or several of the stamens 
are more or less developed (Fig. 2 6b), but usually they do not 
contain fertile pollen. Female and »intermediate» flowers sometimes 
occur in the same inflorescence, and it seems as if outer conditions 
have some influence upon the stage of development. 

In the micropetalous form I have not found female flowers 
with rudimentary stamens, but only hermaphrodite flowers (Fig. 
3 a) and purely female flowers (Figs. 3 b and c) in which the 
pistil is more or less abnormally developed, very often with several 
styles of irregular shape (Fig. 3 c). These plants do not set fruit, 
and artificial fertilization has been without result. 


SOME GENETIC EXPERIMENTS. 


In all my experiments the plants were protected against insect 
visits by bags of muslin. Artifical cross-fertilization was produced 
in the way that ripe anthers were taken off from a flower and rubbed 
on the stigma of the castrated flower to be fertilized. By self-ferti- 
lizing anthers from one flower were rubbed on another flower of the 
same inflorescence; here the flowers were not castrated. 

The seeds were sown in the following spring in ordinary garden 
soil in pots and the young plants later planted out in lots; next year 
they flowered in June. Thus each generation takes two years for full 
development. 

1. The bipinnate form (P. coeruleum, var. sibiricum). 

a. By self-fertilization of a blue hermaphrodite in 1917 I got (in 
1919) 11 blue hermaphrodites and 1 blue hermaphrodite with 
bipinnate leaves. The later (No. 500 b) was self-fertilized and 
gave (in 1921) 32 bipinnate plants (F.), one of which (No. 575) 
was again self-fertilized, and gave 18 bipinnate rosettes in 
1922 (F;). 

b. One of the normal blue hermaphrodites of 1919 (No. 500 a) 
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was self-fertilized and gave in 1921 as F, 44 normal and 15 
bipinnate. Again one of these (No. 514 c) was self-fertilized 
and gave in 1922 only bipinnate plants (F;). 

. A white hermaphrodite with bipinnate leaves (No. 520) was 
present in a plot of plants from seeds from Haage & Schmidt 
(1919—20). In 1921 it was self-fertilized and gave in 1922 only 
bipinnate plants (46 individuals). 

A blue female with bipinnate leaves (No. 498 b) was, in 1919, 

crossed with a blue hermaphrodite with bipinnate leaves (No. 

500 b). The offspring (53 individuals) were all bipinnate. 

. A white female with bipinnate leaves (No. 507 c) was in 1921 
crossed with a normal blue hermaphrodite (No. 514 a, offspring 
of No. 500 a). The plants raised in 1922 (179 individuals) do 
not show any sign of being bipinnate. 

Thus it appears from these experiments that the bipinnate 

factor is recessive. 
2. Micropetaly (P. coeruleum, var. micropetalum). 

a. In my original cultures I had one blue-flowered hermaphrodite 
with micropetaly. This plant was self-fertilized in 1917 and 
gave an offspring of only 4 individuals (No. 501), all micrope- 
talous, but two more than the others. Two were white-flo- 
wered (Nos. 501 b and 501 d), one blue-flowered (No. 501 a), 
and the fourth was an abnormal form with no stamens and 
teratological pistils; it was sterile. The three others were self- 
fertilized in 1919 and all the offspring showed micropetaly 
(altogether 61 individuals). 

. Also self-fertilization of a micropetalous plant with bipinnate 
leaves (No. 502 a) gave an offspring of only micropetalous 
individuals (121 individiduals). 

. One of the offspring (No. 517) of the plant mentioned above 
(No. 501 b), a white-flowered micropetalous plant, was in 1921 
crossed with an ordinary white-flowered hermaphrodite. The 
seedlings have not yet flowered, and before next year it is not 
certain, if micropetaly — what seems perhaps probable — is a 
simple recessive factor. 

White colour recessive to blue colour. 

This fact was shown, as mentioned above, by DE Vrirs and 
DAHLGREN, and one of my experiments confirms it: A white female 
(No. 497 a) was, in 1919, crossed with a blue hermaphrodite (No. 
500 a). The offspring of 22 individuals were all blue. 
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4. Sex-inheritance. 
The female plants with normal corolla are mentioned above 


(p. 20) as having rudimentary stamens, and in some cases the 
stamens are more developed than in others, so-called »intermediate>» 
plants. From this observation it seemed already probable, that 
the inheritance of sex would be rather complex. The same fact 
is well known from earlier investigations with other polygamous 
plants (e. g. Correns with Plantago lanceolata, Silene vulgaris, 
Satureia hortensis, Raunki#R with Knautia arvensis, Thymus vul- 
garis, and Miss PELLEw with Campanula carpatica), and my ex- 
periments point in the same direction. 

a. The offspring mentioned above under 1 d of 53 individuals 
with bipinnate leaves consisted of 41 females, 9 females with 
single more developed stamens and 3 hermaphrodites (thus 50 
more or less females to 3 hermaphrodites). 

. In 1917 a white female was crossed with a white hermaphrodite; 
the offspring (No. 497) consisted of 120 females and 18 herma- 
phrodites (some with not all stamens well developed). One of the 
female plants (No. 497 a) was in 1919 crossed with a white 
hermaphrodite (No. 499 a); the offspring (No. 504) gave only 
18 females. The same female F; (No. 497 a) was in 1919 
also crossed with a blue hermaphrodite (No. 500 a, see also 
under 3 above); the offspring was 13 females and 9 females 
with single more developed stamens; thus probably all females. 
In 1917 a blue female was crossed with a blue hermaphrodite; 
the offspring (No. 498) in 1919 contained 39 females*, some 
of which with more developed stamens, and 3 hermaphrodites 
in which not all the stamens were fully developed. One of the 
female plants (No. 498 a) was, in 1919, crossed with a blue 
hermaphrodite (No. 500 a); the offspring (No. 509) contained 23 * 
females (a few with single more developed stamens) and 4 
hermaphrodites. Another of the female plants (No. 498 e), one 
which had some stamens more developed, was in 1919, crossed 
with the same blue hermaphrodite (No. 500 a); the offspring 
contained 18 females * (a few with single more developed sta- 
mens) and 9 hermaphrodites. 

If we leave the last experiment out as the mother plant was 
not a »pure» female, we get from these experiments altogether 


* Two of these were white-flowered and three had bipinnate leaves. 
* Amongst these 11 had bipinnate leaves. * Amongst these 8 had bipinnate leaves. 
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267 females and 28 hermaphrodites, thus nearly 9:1 or 9,5 % 
hermaphrodites, see Table 1. 


TABLE 1. 
Polemonium coeruleum. 
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ox ¢g (1917) 
497 a x 499 a (1919) 
497 ax 500.a(1919)| 2 9 of the 22 females had some 


9X ¢ (1917) 
498 a X 500 a (1919) 


498 b < 500 b (1919) 50 | 4 9 of the 50 females had some 


more developed stamens. 








7,1 
14,8 | 
Total | | Os | 





| more developed stamens. 








d. Amongst the 18 hermaphrodites in Exp. 4b two were self-fer- 


tilized in 1919; both gave a rather meagre and much complex 
offspring: No. 497b gave 12 females, 5 hermaphrodites and 2 ab- 
normal plants with no fully developed flowers, and No. 497 c¢ 
gave 6 females and 3 hermaphrodites, but as a few of these plants 
were blue-flowered there are probably some _ experimental 
errors and the figures are not fully reliable. 

Also one of the 3 hermaphrodites in Exp. 4c (No. 498d) was 
self-fertilized with result that the offspring contained 14 females 
(2 white-flowered and 3 with bipinnate leaves) and 9 hermaphro- 
dites (3 white-flowered). 


TABLE 2. 











¢g offspring of 9 & ¢ » » » mal plants 


g » » » 
9 with some stamens < 500 a, ¢ 











| 
| 
self-fertilized (1919) | and 2 abnor- 
| | 
| 
| 


Total | (34,2 2% ) 


If we dare draw any conclusion from these very insufficient 
dates it would be that the ratio of hermaphrodites is much 
larger (34 % ¢$) when we cross females with some more deve- 
loped stamens with hermaphrodites or self-fertilize hermaphro- 
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dites raised from crosses between females and hermaphrodites; 

see Table 2: 

f. On the other hand self-fertilized true hermaphrodites give 

either only hermaphrodites or very few females: 

1. A blue hermaphrodite was self-fertilized in 1917, the off- 
spring was 12 hermaphrodites and one of these (No. 500 a) 
gave an F,-generation of 59 hermaphrodites. See also the 
Exp. 1 a and b. 

2. A white hermaphrodite was self-fertilized in 1917; the off- 
spring was 40 hermaphrodites and 2 females. 

These results agree in the main with e. g. RAUNKLER’S studies 

in Thymus vulgaris and Knautia arvensis. 

We may generalize the results hitherto obtained in the follow- 

ing way: 

By crossing females with hermaphrodites the offspring is mainly 
female with few (9,5 % ¢) hermaphrodites. The »intermediate» types 
give an offspring of more females than hermaphrodites (34 % ¢), and 
the true hermaphrodites give mainly hermaphrodites (ca. 99 % ¢) with 
very few females. 

g. It was mentioned above (p. 21) that in the micropetalous form 
we had either hermaphrodites or abnormal females with no 

trace of stamens and without power to be fertilized. , 
The offspring of the original micropetalous plant referred 

to in 2 a consisted of 3 hermaphrodites and one abnormal female. 

The three hermaphrodites gave after self-fertilization respec- 

tively 28 999;7459 and 9 3 9, in total 44 g and 179. The 

result shows more females (28 % 9) than when self-fertilizing 
true hermaphrodites of the normal type. 


From this short report it appears, I think, that the forms of Pole- 
monium coeruleum exhibit many interesting problems, but also that 
the studies are only at the beginning. I hope to be able to continue 
them, and in a larger scale. 
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have been made in the literature bearing on the question of twins 
born from one ovum and from two ova, and as to whether twin-birth 
is inherited. As it seems to me that this question of the inheritance 
of twin-birth has been placed in a false position, perhaps a few 
remarks may be considered justified at present. 

The foundation in this field of research has been laid by WEINBERG, 
who came to the conclusion that the power of producing twins from 
two ova is inherited, while the inheritance of the capacity of producing 
twins from a single ovum could not be proved. WEINBERG expresses 
his views very modestly, but later writers have generalized his conclu- 
sions in rather a careless manner. The view held by WEINBERG that 
the power of giving birth to twins from two ova is inherited while 
the inheritance of twin-birth from one ovum is uncertain has been 
quoted as being a more or less established fact by such investigators as 
Prinzinc, RumMpPeE and BonneEviIE. Writers of text-books speak only 
of twins in general without differentiating between such from one ovum 
or from two. Lenz, apparently from purely theoretical motives and 
without adding any new facts, assumes the inheritance of twin-birth 
from both one ovum and from two. 

In his first work, in 1904, WernBERG inserts the following table 
and draws his conclusions in the following manner: — 

»A subtraction gives the following numbers for births from one 
ovum: 1987—778 = 1209 cases in 5645 births and 64 pairs of twins. 

Among the relatives of two ova twin-births are found in a ratio 
of 1:44. The corresponding ratio for twins from one ovum is 1 : 88. 
This difference is very significative. The number of births from one 
ovum corresponds very nearly with the percentage for the whole 
population, the frequency of twins in Stuttgart being in ratio of 1 : 92. 

So far, therefore, the inheritance of the capacity of giving birth 
to twins can be shown only in the case of two-egg twins.» 

WEINBERG uses here his differentiation method. He starts from the 
supposition that, with the birth of twins from two ova, the sex of 


()* the initiative of Professor LuNpBorG some preliminary studies 
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Cases of more than one child at a birth in Stuttgart 
and 4 additional villages. 





Twins of the same sex | Twins of different sexes 


With 


Material | Material Total more 
number ‘than one | 


| 
| 

A . number | than one 
examined | examined | | 


| of births child at | | of births | child at 


| | a birth | a birth 


Total more 


| 
| 
| 


With | 
| 
| 





| | 
| | 


579 | 1848 | 45 
575 1022 24 
833 | 1464 | 927 


Of the mother 
» » Sister ... 
» » daughter 


of the twin- 
mothers 





1 


1989 | 160 | 4334 | 96 


Total among the 
relations of the 
twins mother | 





the one twin is determined quite irrespective of that of the other one, 
and that chances are equal for its being a boy or a girl. In such 
a case the number of pairs of different sexes (made up of a boy and a 
girl) and the number of pairs having the same sex (two boys or two girls) 
ought to equal each other. If now the number of the two-sexed pairs 
in a certain collection of twin material is known this figure. has only 
to be doubled to give the whole number of twins born from two ova. 
If, on the other hand, this figure is subtracted from the total number 
of twins, the remaining number must represent the number of twins 
born trom one ovum. 

The method has been criticized by several workers (AHLFELD etc.), 
but on the whole, WEINBERG has been able to defend it successfully. 
It is peculiar to find the WEINBERG method so little known in the 
English-speaking world. MarcaretT W. Coss published a work, as 
late as 1915, on the same method, evidently without having any know- 
legde of WEINBERG’S work, and used it to determine the number of 
births from one ovum in Connecticut, etc. 

However, let us return to the above table. WernBere finds that 
among the nearest relatives of the mothers producing twins from two 
ova twin-births occur in the ratio of 1:44. Among the rest of the 
population in this district (Stuttgart with 4 villages) the ratio of twin- 
births is 1:92. Thus among the relations of the mothers of these 
twins twin-birth appears about twice as often as among the rest of 
the population; this speaks in favour of the view that the capacity of 
giving birth to twins from two ova is inherited. 


eat sented 
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On the contrary, among the nearest relatives of twins born from 
one ovum twin-births occur in a ratio of 1:88. Compared with the 
number of twin-births among the rest of the population, the ratio 
of which is 1 : 92, no proof can be shown to be established, as WEINBERG 
points out, as to the inheritance of the power of giving birth to twins 
from a single ovum. 

However, as one does not know, and with the method employed 
‘annot know, how many of these twin-births among the nearest relative 
of the mothers giving birth to twins from one ovum are at the same time 
one-egg births, one ought not to attach too great value to the above 
figures as proof against the possibility of the hereditary nature of one- 
egg twin-births. 

Let us assume that all these twins, born by the relatives of mothers 
of one-egg twins, also were produced from one ovum. As it is shown 
that among the births in the whole population twins born from one 
ovum occur in the ratio of about 1 : 300 (according to the differentiation 
method) the ratio 1:88 among the relatives would represent three 
times the number characteristic of the rest of the population. There 
is in such a case good reason to believe that the capacity of giving 
birth to twins from one ovum is inherited. 

Thus granted that 60 per cent of the twins born by the mother’s 
relatives are produced from one ovum the frequency of one-egg twins 
among the relatives of the mothers of one-egg twins is twice that of the 
whole population. 

WEINBERG now frankly assumes that 30 per cent (i. e. the same 
percentage found in the whole population) of the twins belonging to 
the nearest relatives of the mothers of one-egg twins also were pro- 
duced from one ovum. 

WEINBERG also assumes that the mothers giving birth to twins 
of different sexes from two ova not only are equal to the number of 
mothers giving birth to twins of the same sex from two ova (= the hypo- 
thesis of the differentiation method: see above) but that both these 
‘ategories of mothers also have an equal number of relatives and, 
further, that these relatives have an equal number of children, and, 
finally, that among these children the same percentage of twins are 
to be found. 

The final figures, 64 pairs of twins (in 21 cases from one ovum!) 
in 5645 births among the relatives of mothers who have given birth 
to twins from one ovum, rest, therefore, upon a great many assump- 
tions, which are more or less hypothetical. It is evident that such 
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figures are far from exact. The conclusion reached by WEINBERG 
that the inheritance of the capacity of twin-birth from one ovum cannot 
be proved by this method must be considered as well founded. It is 
to go too far, on the other hand, to assert that the method has proved 
that an hereditary capacity does not exist. 

WEINBERG has again discussed this problem in a later work pub- 
lished in 1909. He makes use of about the same material and adds 
no new ideas bearing upon this question. To avoid repetition I shall 
not discuss this paper here. 

Of later investigations into these problems only those made by 
BonnEVIE and Davenport are of any interest from the point of view of 
heredity. Other genealogical investigations have had too little material 
to work with and have been of a more or less casual type; in general no 
difference has been made, or could be made, between twins born from 
one ovum or from two. 

BonnEVIE has examined the Ringebu families and has found that 
in certain branches twin-births appear in 7,7 per cent of the births 
(1151 births with 87 cases of more than one birth at a time). BONNEVIE 
has further found that, according to WErnBERG’s differentiation method, 
about 80 per cents of these twin-births arise from two ova and about 20 
per cent from a single ovum. (The exact figures are not given). »Thus», 
BONNEVIE writes, »it is the twins born from two ova which characterize 
these branches of the family as »burdened»; it is the two-egg twin- 
births which we first and foremost must examine in .regard to inheri- 
tance». BoNNEvIE states later on that »WeErNBERG has also, in his 
statistical work, abandoned all thought of the one-egged twin-births 
being hereditary.» 

Twin-births from two ova occur, according to WEINBERG, in 0,9 
per cent of the births in Norway, and twin-births from one ovum 
in 0,33 per cent of the births (in WernBERG’s table the headings are 
reversed and the decimal point has been dropped. Arch. f. Rassen- 
biol. 1909, page 333). 

According to Bonnevie 20 per cent of the 7,7 per cent of twin- 
births in the Ringebu families are one-egg twin-births; in other words, 
1,54 per cent of the births are of this nature. Furthermore, 80 per 
cent of the 7,7 per cent of twin-births, that is 6,16 per cent, are from 
two ova. Thus in the Ringebu families there occur 6,16 per cent two- 
egg births as compared with 0,9 per cent characteristic of the popu- 
lation in general, i. e. something more than 6 times as many. 

With regard to one-egg births 1,54 per cent are found in the 
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Ringebu families while only 0,33 per cent occur in the general popu- 
lation, i. e. 4 times as many. 

We thus find that in these families there is a great increase in 
the number of twin-births from both one ovum and from two, and, 
further, that this increase certainly is somewhat greater in the case 
of those from two ova. The difference, however, is altogether too 
inconsiderable to allow the assumption to be made, that the disposition 
of giving birth to twins is inherited only in the case of two-egg 
twins. Indeed, the values obtdined seem to indicate the hereditary 
nature of twin-birth both from two ova and from one ovum. 

Contrary to the other authors here mentioned DavenporT also 
supposes that the tendency to 1-egg twins is inherited. He does not, 
however, enter upon a critic of the older studies. DAVENPoRT bases his 
hypothesis principally on the following data. 

»If instead of considering the cases of twins ‘in general we pick 
out those of certain (or highly probable) identical twins, then we find, 
in 30 families with such twins, that the mothers came from fraternities 
in which (in 77 labors) there were 13 per cent twin labors, and the 
fathers came from fraternities in which (in 38 labors) there were 13 per 
cent twin labors. Here we see that there is an equality of the maternal 
and paternal influence and that there is a larger proportion of relatives 
of identical-twin producers who are twins than of producers of twins 
in general. Indeed the occurrence of twin-offspring to the fraternities 
of the parents of identical-twin producers is proportionally 12 times as 
common as in the population at large.» u 

This material seems, however, too limited to allow quite definite 
conclusions. On the male side his statistics embraces 5 plural births 
among 38 labors and on the female side 10 plural births among 77 labors. 
Further it has to be reckoned with that some of these plural births 
may be two egged (no statements are made as to similarity or dissimi- 
larity of sexes). ~ 

If however any conclusions should be drawn from this material it 
is rather that a tendency exists to inheritance of one egg twins. Con- 
formably to what is previously stated in these pages this inheritance 
seems also from other points of view to be very probable. 

In this connection it may be interesting to make a comparison 
with the conditions found among mammals in general. Among most 
of the mammals pluriparous birth depends upon the detachment of 
several eggs. That this kind of pluriparous birth is inheritable is 
evident. However, Newman and Paterson have recently proved that 





32 GUNNAR DAHLBERG 


different species of Dasypos (armadillos) give birth to young from 
one egg, and that the number of young, which arise from this single 
egg, varies with the different species. On the whole, the number 
is fairly constant, e. g. in Dasypos Novenbicatus 4 young from the egg; 
in Dasypos hypridus usually 8, but sometimes more, even up to 12. 
The capacity of giving birth to a number of young from one egg is 
thus a hereditary feature in these animals. Therefore, from a general 
biological point of view, there is no reason for denying (as BoNNEVIE 
does) the possibility of the hereditary nature of twin-birth from oneovum. 

This fact together with the facts previously stated considerably 
strengthen the belief that the capacity of giving birth both to two-egg 
aud to one-egg twins is inherited even if the question of the mode 
of the inheritance of twin-birth from several points of view is far from 
being solved. It is, of course, unnecessary to point out that exact 
countings would be much more valuable than the more or less exact 
data obtained by means of WeErnBERG’s differentiation method; it is 
equally clear, however, that the practical difficulties in the way of 
obtaining such values are well-nigh unsurmountable. 
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D" Sval6fer Erbsensorten Solo- und Schroterbse, welche 1906 
zum ersten Mal in den Handel gebracht wurden, sind beide in 
der Mitte der 1890-er Jahre durch Pedigreeauslese aus einer schot- 
tischen Futtererbse (»Early Britain») geziichtet. In diesem Zusam- 
menhang interessiert uns indessen nur die Schroterbse. Sie ist eine 
arvense-Rasse mit »gewohnlichen» roten Bliiten (die Fahne licht pur- 
purrot, die Fliigel tief purpurfarbig). Ihre Samen sind gross, kugelig, 
uber der Radicula und auf der entgegengesetzten Seite meistens mehr 
oder weniger abgeplattet oder eingedriickt, im iibrigen mehr oder weniger 
runzelig (»indent» bei englischen Genetikern). Die Samenschale ist 
einfarbig, graugelb bis graubraun in verschiedenen Nuancen. 

Ausser diesen zwei wurden auch mehrere andere Rassen durch 
Formentrennung aus derselben schottischen Sorte gewonnen, und unter 
diesen war es besonders eine, unsere Stammbuchnummer 0301, die 
sehr geeignet war, eine spezielle Aufmerksamkeit auf sich zu lenken. 
Von sowohl der Schroterbse, wie von allen anderen mir bekannten, 
oder, sofern ich weiss, in der Literatur erwihnten arvense-Sorten mit 
roten Bliten, trennt sie sich durch fast kugelrunde, zuweilen jedoch 
ein wenig abgeplattete, glatte Samen mit durchscheinend fast farbloser 
Schale, und weil die Cotyledonen gelb sind, wird infolgedessen auch 
die Samenfarbe gelb, doch ein wenig dunkel und oft mit einem Stich 
ins griine. Das einzige, das an arvense-Samen erinnert, ist ein kleiner 
dreieckiger graubrauner Fleck tiber der Chalaza und zwei davon ausge- 
hende, langgestreckte Flecken von gleichfalls graubraunlichem Anflug, 
die zu beiden Seiten des Hilums und in einiger Entfernung davon 
orientiert sind. (Siehe Fig. Seite 34). Der genannte Anflug ist in- 
dessen nicht selten wenig deutlich, und die Samen erinnern dann, wenn 
sie wohl ausgebildet und gut gereift sind, nicht selten an gelben Pisum 
sativuum-Samen. Es gibt ja namlich auch sativum-Sorten, die mehr 
oder weniger abgeplattete oder eingedriickte Samen haben. Die Samen- 


farbe behalt sich auch bei 0301 gleich wie bei sativum-Rassen ganz 
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unverandert bei, wihrend sie, wie bekannt, bei anderen arvense-Rassen 
mit zunehmendem Alter mehr und mehr dunkel braun wird. In den 
Sammlungen habe ich 23 Jahre alte 0301-Samen, die ihre Farbe nicht 
sichtbar verandert haben, sondern noch heute ebenso gelb sind wie 
bei der Ernte. 

Schon 1900 hérte ich mit dem Anbauen der 0301 auf, und wahrend 
der folgenden Jahre bis 1911 kam sie nur in den Sammlungen vor. 
Da ich wahrend des zuletzt genannten Jahres mit dem Anbau wieder 
anfing, musste ich darum die Aussaat der Ernte von 1899 nehmen, die 
auch, obgleich 12 Jahre alt, sehr gut keimte. 

Im Jahr 1910 war namlich die Rasse 0301 in einer neuen Elite 
der Schroterbse wieder aufgetaucht, und es war dieser neue Fund, 


Schroterbse. 


der die Veranlassung zum nochmaligen anbauen der alten 0301 gab. 
Der Kiirze wegen nenne ich die »neue» 0301 a. 

Die fragliche neue Schroterbse-Elite, die aus der ersten durch eine 
neue Pedigreeauslese 1904 gewonnen worden war, wurde 1909 der 
hiesigen Allgemeinen Schwedischen Saataktiengesellschaft, die unter 
gewissen bestimmten Bedingungen alle von dem Schwedischen Saat- 
zuchtverein geziichteten Sorten iibernimmt, abgegeben und es war also 
schon in der ersten Ernte bei der Gesellschaft, wo die 0301 a gefunden 
wurde. Keine anderen von der Schroterbse in irgend einer Hinsicht 
abweichenden Typen waren in der Elite zu entdecken. 

Im Zusammenhang mit der mehr kugeligen Form sind die Samen 
bei der 0301 und 0301 a auch ein wenig kleiner als die der Schroterbse. 
Das Gewicht von 1000 Kérner und der Samendurchmesser liegen also 
bei jener im Durchschnitt etwa 25 Gram bzw. 0,30 mm. unter denen 
der Schroterbse. Und schliesslich ist im Zusammenhang mit der 
Samenverminderung auch die Hiilsendicke ein wenig, im Durchschnitt 
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cirka 1 mm., verkleinert. Da ich von einem Zusammenhang zwischen 
den genannten Abweichungen von der Schroterbse spreche, will ich 
jedoch selbstverstandlich damit nichts von der wahren Natur dieses 
Zusammenhangs gesagt haben, denn davon weiss ich gar nichts. 

In allen tbrigen Hinsichten stimmen die beiden 0301 mit der 
Schroterbse vollstandig iiberein. Das Griine der Pflanzen ist dasselbe 
und so auch die Pflanzenhéhe, bei normaler Entwicklung cirka 1,20 m. 
Die Hiilsenlange bzw. Hiilsenbreite ist durchschnittlich auch gleich, 
cirka 60 bzw. 13 mm. Das Aufbliihen hat, bei gleichzeitiger Aussaat, 
jedes Jahr bei allen drei fast an demselben Tag angefangen und die 
Reife ist auch ohne Ausnahme gleichzeitig eingetreten. In voller 
Ubereinstimmung hiermit entwickelt sich auch die erste Bliite bei allen 
drei in denselben (3.—4.) Blattwinkeln, die jedoch wahrend verschie- 
dener Jahre ein wenig wechseln kénnen. 1916 hatten also 80—90 % 
der Pflanzen die erste Bliite in den 12.—15. Blattwinkeln, 1912 dagegen 
in den 15.—16. Die Bliite- und Reifezeit stehen nimlich, wie ich 
schon vor mehr als 20 Jahren naher gezeigt habe, bei den Erbsen in 
einem direkten und bestimmten Verhaltnis zu einander und zwar so, 
dass in je niedrigerem Blattwinkeln, von unten gerechnet, die erste 
Bliite sich entwickelt, desto friiher ist die Sorte und umgekehrt 
(TEpIN 1899). 

Die von mir ausgefiihrten Kreuzungen zwischen der 0301 bzw. 
0301a und der Schroterbse haben ausnahmslos dasselbe Resultat gege- 
ben. F, stimmt betreffs der Samen mit der Schroterbse vollstandig 
tiberein. In F, und F; tritt rein monohybride Spaltung ein. Fiir die 
eine dieser Kreuzungen werden hier in den Tabellen 1 und 2 die in 
F, bzw. F; erhaltenen Primarzahlen angefiihrt. 

Wie aus diesen Tabellen hervorgeht, stimmen die erhaltenen Spal- 
tungszahlen, wenn wir mit den Summen derselben rechnen, mit den 
erwarteten sehr gut iiberein. Die Differenzen sind ohne Ausnahme 
betrachtlich kleiner als die mittleren Fehler. Bei den einzelnen Nach- 
kommenschaften sind dagegen die Abweichungen von den theoreti- 
schen Zahlen oft sehr gross, was selbstverstandlich teilweise mit der 
allzu kleinen Individuenzahl zusammenhingt. Aber selbst wenn man 
von dieser Ursache absieht, kann man, ohne Gefahr sich zu irren, 
davon ausgehen, dass die Abweichungen jedenfalls nur zufallig sind, 
und dies schon darum, weil sie nicht in einer bestimmten Richtung 
gehen, indem bald der Schroterbsetypus und bald der Andere tber- 
zahlig ist. 

Eine 1914 ausgefiihrte Kreuzung, Schroterbse 2 0301 dg, spal- 
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tete in F, in zusammen 48 Pflanzen von jener und 15 Pflanzen von 
dieser, pro 4 berechnet also im Verhaltnis 3,05 : 0,95, mx— 0,22 und 
D/m,, 0,23. 

Von 45 in F; ausgesaten Schroterbse-F,-Pflanzen dieser Kreuzung 
zeigten sich, in voller Ubereinstimmung mit dem erwarteten Verhilt- 
nis 1:2, 15 konstant, wahrend 30 spalteten, und dies in zusammen 


TAB. 1. 
Schroterbse 2 X 0301 a f und reciprok. 
Spaltung in F%. 
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312 : 128, pro 4 berechnet 2,84 : 1,16, myx ++ 0,83 und D/m, 1,94, also eine 
viel schlechtere Ubereinstimmung mit dem erwarteten als in den iibri- 
gen Fallen, was indessen ganz gewiss nur auf Zufalligkeit beruht. 

Schliesslich waren bei zwei anderen, 1915 ausgefiihrten Kreuzungen 
(Schroterbse 2 X 0301 J und reciprok) die Spaltungszahlen in F, zu- 
sammen 689 : 225, pro 4 berechnet 3,02 : 0,98, my -- 0,057 und D/mx 0,35, 
also eine schéne Ubereinstimmung mit dem erwarteten. Von dieser 
Kreuzung wurde keine F; ausgesat. 
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TAB. 2. Schroterbse 2 X 0301a¢ und reciprok. Spaltung in F; von 
Nachkommenschafjften Schroterbsegleichen F.-Pflanzen. 
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Es ist vielleicht auch eine Spaltung in Bezug auf die Samengrésse 
und Hiilsendicke vorgekommen, aber infolge der, im Verhiltnis zu 
den, wie wir oben gesehen haben, kleinen erblichen Verschiedenhei- 
ten, grossen Modifikationen dieser Eigenschaften ist eine Spaltungs- 
analyse fast unméglich, und ich habe auch darum, ohne einmal einen 
Versuch zu machen, auf eine solche verzichtet. 

Alle in F, ausgesiten 0301- und 0301 a- F.-Pflanzen, zusammen 
37, sind durchaus konstant gewesen. 

Drei zwischen den beiden 0301 (auch reciprok) ausgefiihrte Kreu- 
zungen zeigten auch keine Spaltung, sondern gaben sowohl in F, wie 
in F, die Eltern durchaus zuriick. Dass sie nicht nur phanotypisch 
sondern auch genotypisch miteinander identisch sind, unterliegt also 
keinem Zweifel. 

Bei Kreuzungen zwischen den beiden 0301 und »gewoéhnlichen» 
weissbliihenden Rassen habe ich ohne Ausnahme F, mit »gew6dhn- 
lichen» grauen und gerunzelten arvense-Samen erhalten. Bisher habe 
ich leider keine Gelegenheit gehabt diese Kreuzungen auch in den F, 
und F; zu verfolgen, aber hoffe nachstes Jahr diesem Mangel abhelfen 
zu kénnen. 

Aber wodurch war die 0301 entstanden, als sie in der neuen 
Schroterbse-Elite 1910 wieder gefunden wurde? Eine zufallige, rein 
mechanische Einmischung konnte sie nicht sein, weil, wie oben gesagt, 
die 0301 alle die vorherigen Jahre von 1899 an niemals ausgesét wurde, 
sondern die ganze Zeit ungestért in den Sammlungen lag. 

Eine Moglichkeit ware ja, dass die 030la aus einer natiirlichen 
Kreuzung zwischen Schroterbse und einer anderen Rasse stammen 
kénnte. Und obwohl ich bei allen meinen zahlreichen Kreuzungen 
sowohl zwischen verschiedenen arvense-Rassen (und unter diesen auch 
der Schroterbse), als zwischen solchen und verschiedenen sativum- 
Rassen, niemals eine Type wie die 0301 erhalten habe, so kann selbst- 
verstandlich diese Méglichkeit jedoch nicht ohne weiteres verleugnet 
werden. Meines Erachtens ist indessen eine solche Erklarung aus 
dem Grunde ausgeschlossen, weil in der Schroterbse-Elite, wie schon 
gesagt, keine andere abweichende Type als die 0301 zu entdecken 
war. Denn, wenn natiirliche Kreuzung eingetroffen wire, hatte wohl 
ausser der 0301 a wenigstens die eingekreuzte Type ausgespaltet wer- 
den miissen. : 

Als TscHERMAK 1901 Svaléf besuchte, erhielt er von mir _ teils 
10 verschiedene konstante arvense-Rassen, teils 9 verschiedene F, und 
unter jenen auch die 0301, die er in seinen Abhandlungen Svaléfer 
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Sorte VII nennt (1902, 1904, 1912). Bei einer Kreuzung zwischen 
einer arvense-Rasse mit Rosa-Bliiten (seine Svaléfer Sorte VI) »mit 
gleichmassig lichtgelblichgriiner Samenschale mit orangefarbigem An- 
flug» und weissbliihender Victoria mit farbloser Samenschale sagt er 
sich (1912) zwar »als offenbar mitrezessives Novum  braunweisse 
Samenschale (ohne Punktierung, im Alter braun werdend) wie sie 
fiir die Svaléfer-Rassen Rot arvense Nr. VII und Rosa arvense VIII 
typisch ist» erhalten zu haben, was indessen nicht richtig sein kann. 
Denn, wie oben gesagt, die Samenschale der 0301 wird im Alter nicht 
braun sondern bleibt vielmehr unverandert. Das fragliche Novum ° 
mit braunweisser Samenschale kann also in Bezug auf die Samenfarbe 
mit 0301 genotypisch nicht gleich sein, wohl aber mit Svaléfer Rosa 
arvense VIII, deren Samenschale auch im Alter braun wird. 

Die einzig iibrig bleibende Erklarung des Entstehens der 0301 ist 
demnach, soviel ich ersehen kann, dass sie eine spontane Bildung 
ist, und es liegt wohl dabei am nachsten an eine »Verlustmutation» 
zu denken, wobei einer der beiden Gameten die Faktoren fiir Samenfarbe 
und Samenrunzelung »weggefallen» sind. Ein Beweis fiir die Richtig- 
keit einer solchen Erklarung ware es ja gewesen, wenn ich die Hetero- 
zygote hitte finden kénnen, oder wenn ich wenigstens eine fort- 
dauernde Bildung der 0301 hatte konstatieren kénnen. Aber infolge 
gewisser Ursachen war es mir nicht méglich die Schroterbse-Elite 
einer hinreichend eingehenden Untersuchung in dieser Hinsicht zu 
unterwerfen. 

Eine ganz zufriedenstellende Deutung der 0301 als eine Verlust- 
mutation bin ich gegenwiartig leider auch nicht im Stande, zu geben. 
Einige Fakta, die bei einer Erklarung zu beriicksichtigen sind, seien 
jedoch hier angefiihrt. 

In Ubereinstimmung mit friiheren Kreuzungsdata hat man, wie 
bekannt, angenommen, dass die gewédhnliche rote Bliitenfarbe bei 
arvense von zwei Faktoren bedingt ist, von welchen der eine fiir sich 
allein Rosa-Bliiten bewirkt, wahrend dagegen der andere, wenn isoliert, 
wirkungslos ist und also auch mit weissen Bliiten verbunden sein 
kann. TscHERMAK (1912) und Wuire (1917) nennen die zwei Fak- 
toren A und B, Lock (1908) C und P, Kasanus (1919) R und G. 

Aus meinen in dieser Zeitschrift (1920) ver6ffentlichten Unter- 
suchungen geht indessen hervor, dass den arvense-Bliitenfarben nicht 
zwei sondern drei verschiedene Faktoren zu Grunde liegen. Der eine, 
A, bewirkt fiir sich allein licht purpurrote (loc. cit. »light .purple> ) 
Bliiten und ist zugleich der Grundfaktor der Bliitenfarben bei 
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arvense, denn, wenn A nicht anwesend ist, sind die Bliiten ausnahmslos 
weiss. Der andere Faktor, B, bewirkt mit A Rosa-Bliiten, (meine AB 
also identisch mit dem Faktor A bei TscHERMAK und WuiTE), wihrend 
der dritte Faktor, C, mit A violette Bliiten gibt. Alle drei Faktoren 
zusammen bewirken die gewdhnliche rote (loc. cit. »purple») ar- 
vense-Bliite. 

Die fiir rot- und auch fiir violetbliihenden Rassen charakteristi- 
sche graue-graubraune Farbe der Samenschale ist, nach bisheriger 
Auffassung, von zwei verschiedenen Faktoren bedingt, die TSCHERMAK 
(1912) G und J, Wire (1917) Ge und J nennt. Der Erste ist mit 
dem Bliitenfaktor A verkoppelt und bewirkt, »als relativ schwacher 
chromogener Faktor nur leicht braunliche Samenschale», wahrend 
dagegen J, fiir sich allein wirkungslos und auch bei weissbliihenden 
Rassen anwesend, die leicht braunliche Farbe zu dunkelbraun abandert. 

Die von TscHERMAK gewonnenen Kreuzungsresultate erlauben 
ausserdem, scheint es ihm, den Schluss zu ziehen, »dass in Sval6fer 
Rasse Rosa arvense VI noch ein besonderer relativer Hemmungsfaktor 
(H) die an sich bestehende Veranlagung zur Produktion von weiss- 
brauner Samenschale (Gi) auf Lichtgelblichgriin mit Orange-Anflug 
abschwachen diirfte>. 

Fiir die Runzelung der Samen nimmt TscHERMAK (1912) auch 
zwei Faktoren, L, und L,, an, von welchen L, gleichwie G mit A ver- 
koppelt ist. Nach Wuitres Auffassung kénnen indessen die bisher 
vorliegenden Data ebenso leicht durch Annahme nur eines Runzelung- 
Faktors, dessen Wirkung jedoch auch von A bedingt ist, erklart wer- 
den. Weil die Faktoren A, G, (seine Gc) und L, (samt zwei andere, 
die indessen hier ohne Interesse sind) niemals getrennt auftreten, meint 
er iibrigens, dass man ebenso gern mit nur einem Faktor rechnen 
koénnte. 

Im Anschluss an das Nachweisen von drei anstatt nur zwei Bliiten- 
farbfaktoren sind, meines Erachtens, die beziiglich der Samenfarbe 
bisher vorliegenden Kreuzungsdata nunmehr am einfachsten folgender- 
massen zu erklaren. 

Ausser dem Faktor A, Grundfaktor der Farbe bei den Bliiten wie 
bei den Samenschalen, ist auch ein anderer Faktor n6étig um farbige 
Samenschalen hervorzurufen. Dieser Faktor, ich nenne ihn Q, hat 
ohne 4 keine sichtbare Wirkung und kann also auch bei weissbliihenden 
Rassen vorkommen, aber wenn er seinerseits nicht vorhanden ist, kom- 
men bei arvense nur die obengenannten Farbenflecken iiber der Cha- 
laza und auf den beiden Seiten des Hilums vor. Der Samenfarbfaktor 
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Gc (TscHERMAK’S G) ist mit A verkoppelt oder, wie WHITE annimmt, 
wahrscheinlich identisch. Mit Q bewirkt er die lichtgelblichgriine Farbe 
mit rétlichem (‘TscHERMAK’s orangefarbigem) Anflug, die fiir die licht 
purpur- und rosabliihenden Rassen charakteristisch ist. 

Der andere Samenfarbfaktor, J, ist seinerseits ohne Zweifel mit 
meinem Bliitenfarbfaktor C verkoppelt oder wahrscheinlicher identisch. 
Mit dieser Annahme stimmt erstens das Faktum sehr gut tiberein dass 
die erwahnte graue—graubraune Samenfarbe nur bei rot- oder violet- 
bliihenden Rassen vorkommt, also bei Rassen mit sowohl A als C, nie- 
mals dagegen, wie schon oben angedeutet, bei licht purpur- (Abc-) oder 
rosabliihenden (ABc-) Rassen. Bei Kreuzungen zwischen den beiden 
letztgenannten und weissbliihenden Rassen mit dem C-Faktor habe ich 
folgegemass ausnahmslos F, mit »grauen—braunen» Samen erhalten, 
wahrend dagegen, wenn der weissbliihende Elter den C-Faktor entbehrt, 
dies niemals eingetroffen ist. 

Vielleicht gibt es noch ein dritter mit meinem Bliitenfarbfaktor 
B verkoppelter oder identischer Samenfarbfaktor, obwohl seine Wirkung 
schwer nachzuweisen ist. Denn ebenso wie einerseits die rot- und violet- 
bliihenden und anderseits die licht purpur- und rosabliihenden Rassen in 
Bezug auf die Bliitenfarbe einander relativ nahe stehen, so ist dies 
auch der Fall betreffs der Samenfarbe. 

Unméglich ist es schliesslich nicht, dass es auch andere Faktoren 
gibt, die direkt oder indirekt auf die Bliiten- bzw. Samenfarbe einwir- 
ken. Jedenfalls gibt es besonders unter den rotbliihenden Rassen, in 
Bezug sowohl auf die Bliiten- als auf die Samenfarbe mehrere ver- 
schiedene erbliche Nuancen. 

Was zuletzt die Samenrunzelung betrifft, so haben, scheint es mir, 
die bisher gewonnenen Kreuzungsresultate deutlich gezeigt, dass ausser 
den beiden Faktoren A (TscHERMAK’s L, und L,) auch der oben er- 
wahnte neue Faktor Q fiir die Ausbildung der Runzeclung ndtig ist. 

Folgende Tatsachen zeigen indessen, dass noch mehrere Faktoren 
die Runzelung beeinflussen. Nach meiner Erfahrung haben also rosa- 
bliihende (ABc-) Rassen ausnahmslos nicht gerunzelte sondern 
glatte Samen. Bei Spaltung in verschiedenen Bliitenfarben habe 
ich demnach regelmassig schon nach der Samenform beurteilen k6n- 
nen, ob die Samen iiberhaupt einer ABc-Rasse angehéren kénnen oder 
nicht. Bei licht purpurbliihenden (Abc-) Rassen scheinen auch die 
Samen, sobald sie einfarbig sind, durchgehend glatt zu sein, wahrend 
dagegen braunmarmorierte oder braungefleckte Samen bei diesen 
Rassen auch gerunzelt sein kénnen. Eine Erklarung dieser Verschie- 














denheiten kann ich gegenwiartig nicht geben, habe nur meine Erfah- 
rungen diesbeziiglich nebenbei mitteilen wollen. 

Wenn der Faktor Q aus einer oder anderen Ursache wirkungslos 
wird, der Kiirze wegen kann man wegfallt sagen, muss folgegemiiss 
eine mit der 0301 tibereinstimmende Type entstehen, und alles deutet 
ja darauf hin, dass die 0301 auch wirklich so entstanden ist. 

KaJanus berichtet (1919) von einer Erbsenmutation, die sehr wahr- 
scheinlich gewisse Berithrungspunkte mit meinem Fall hat. Aus einer 
Rasse mit blutroten und etwas gerunzelten Samen enstand bei ihm 
»zweifellos durch einen wirklichen genetisch stabilisierten Mutations- 
prozess unabhingig von Kreuzungen» eine Type mit hellbraunen glat- 
ten Samen. (Kasanus hat mir giitigst einige Samen derselben zugesandt, 
aber ich méchte deren Farbe lieber gelbbraun nennen). Als be- 
sonders interessant in Bezug auf diese Mutation hebt Kasanus hervor, 
»dass ein Merkmal (die blutrote Farbe), das die ausgeprigt rezessive 
Alternative eines Eigenschaftspaares darstellt und deshalb dem nega- 
tiven Stadium, dem Fehlen des betreffenden Gens* entspricht, ver- 
schwunden ist». Betreffs der gleichzeitig entstandenen glatten Form 
der Samen liegt die Sache anders, »insofern es sich hier um die Veran- 
derung eines dominanten Merkmals in ein gegen dasselbe rezessives 
handelt». Meinerseits halte ich indessen fiir wahrscheinlich, dass auch 
die blutrote Samenfarbe seinerseits gegen die entstandene hellbraune 
sich dominierend verhalt. 

Dieses Jahr habe ich die bei Kasanus entstandene Type mit meiner 
0301 gekreuzt, und hoffe iibrigens, dass die zur Aufklarung der 0301- 
Frage gleichzeitig ausgefiihrten zahlreichen anderen Kreuzungen ein 
endgiiltiges Resultat geben werden. 

Svalo6f, Schwedischer Saatzuchtverein im November 1922. 
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MONOHYBRID SEGREGATION IN 
MALVA SPECIES 


BY KARL B. KRISTOFFERSON 
INSTITUTE OF GENETICS, AKARP, SWEDEN 





i es old opinion that species hybrids breed true to type is now 
abandoned. On the contrary, most species hybrids have been 
found to show a very complicated segregation in F, — I do not con- 
sider here the cases, where the constancy may be due to complications 
in the reduction division in F, (FepERLEY 1913). The pE VRIESIAN 
idea of the existence of special species characters, which would be 
constant in the F,-generations of species hybrids, whereas the varietal 
characters would segregate, has also proved incorrect. Most crosses 
between different varieties of a species show a rather simple segrega- 
tion in F,. However, the different behaviour of the F,.-generations 
does not give any clue as to the nature of the hybrid, whether it is 
a cross between different species or between varieties of one and the 
same species. On the contrary, very complicated segregations have 
been found to result when different varieties have been crossed. Some 
species hybrids, on the other hand, show a rather uncomplicated F.- 
segregation. The hybrid Pisum arvense X sativum may be mentioned 
as an example. The same has been found to be the case with the 
hybrid here recorded, viz. Malva oxyloba, Boiss. X parviflora, L. 

Both these species resemble each other much. According to 
BotssiEr (1867) Flora Orientalis the differences lie mainly in the dif- 
ferent development of the lobes of the leaves and the sepals. The 
leaves of M. parviflora (fig. 1:2) are circular-cordate with 5—7 rather 
small lobes; the leaf-margin is serrulated. The lobes of the sepals 
(fig. 1:1) are rounded and pointed. At the ripening of the fruits 
the sepals increase considerably in size. M. oxylaba has about the 
same leaf shape but the lobes of the leaves are divided into lanceolate 
lobules with serrated margin (fig. 1:1). The lobes of the sepals 
(fig. 1:1) are ovate triangular. The size of the sepals do not increase 
in such a high degree when the fruits are ripening as is the case with 
M. parviflora. In examining my material I have not been able to find 
any additional differences between these species. 
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The F,-generations were uniform and the reciprocal crosses re- 
sembled each other perfectly. The characters of M. ozyloba 
(fig. 1:3, 4) showed dominance in a rather high degree but, by no 


TABLE 1. The segregation in F, of the cross M. oxyloba X parviflora. 


Theoret. | 








type 


Crosses Obs. pro 4 


| 
| 


Deviation 


Oxyloba- 
Parviflora- 





1 + 0,297 
1 + 0,387 | 
1 + 0,200 

1 + 0,180 | 


21+ 0,121 | 


| 

M. oxyl. X parv. | | | 2,08: 1,06 | 
| 2,00:2,00 | 

3,31 : 0,69 

3,04 : 0,96 








Total | 18 | 2,98 : 1,02 


| 
M. parv. < oxyl. | | 2,97: 1,03 | 1+ 0,311 | 

| 

| 





» | 2,e7: 1,03 | 3:1 + 0,293 


» | L dlnsiOles 1 + 0,250 





1 + 0,162 





:1 + 0,096 


| 
| 
| Total 3,05 : 0,95 | 
| Total in 1921 3,00: 1,00 | 





3 
3 
5 
3 
3 
3 
3 
3 
3 
3 
M. parv. X oxyl. | 2,86: 1,14 | 3:1+0,175 
3,10:0,90 | 3:1 + 0,184 
3,17 20,83 | 3:1 + 0,180 | 
3 
3 
3 
3) 
3 
3 
3 
3 
3 
3 
3 
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3,35 : 0,65 1+: 0,268 | 

2,87: 1,13 21+ 0,255 | ¢ 

2,96 : 1,04 :1+.0,170 | 

2,84: 1:16 :1+0,173 | 

3,07 : 0,93 21+0,172 | 

2,80: 1,20 : 1 + 0,207 20 | 0,97 | 
21+ 0,064 0,17 | 
21+ 0,190 | 0,95 | 
:1 + 0,289 | 0,3 
21+ 0,159 | | 1,01 











| Total | | Q9:1,e1 | 

36 | M. oxyl. < parv. B | 3,18:0,82 | 
37 | » 3,11 : 0,89 
Total | 3,16 : 0,84 


Total in 1922 | 650 | 3,04 : 0,96 


Total in 1921 and 1922 | 894 | 293 | 3,01: 0,99 


| 











21+ 0,059 | | 0,68 
:1+ 0,050 | 0,01 | 0,20 

















means, a complete one. The lobules of the leaves were not so sharp 
pointed as in M. oxyloba, and the lobes of the sepals were more obtuse. 
When growing side by side in parcels the hybrid and the oxyloba- 
parent were rather easily distinguished from one another. 

F, showed « discontinous variation as to the leaf shape and the 
sepals, and these characters showed absolute correlation (fig. 2 and 3). 
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Ox.% Par. : Pan x Ox. 











Fig. 1. Leaves and sepals of parent-lines and F,. 1. M. oxyloba. 2. M. parvi- 
flora. 3. M. oxyloba X parviflora. 4. M. parviflora X oxyloba. 
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All plants with leaves of oxyloba- (and F,-) type had also sepals of the 
same type, and all plants of parviflora-type had sepals of this type. 
The difference was so great that there was no difficulty at all to 
decide to which of these types a plant belonged. The distinguishing 
of the oxyloba-homozygotes, on the contrary, could not be made with 
certainty. The variation in F, as regards the oxyloba-characters 


TABLE 2. The F3-generation of the cross M. oxyloba X parviflora. 
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formed a continous series of transitions between the extremes. ‘The 
main cause may be that the modification of the oxyloba-characters is 
relatively large compared with the parviflora-characters. Neither the 
extreme plants of the pure line of M. oxryloba could with certainty 
be distinguished from the hybrid. 

Table 1 shows the variation in F,. The segregation is a typical 
monohybrid one. The theoretical and the observed values agree very 
well, and the result of the reciprocal crosses is the same. Thus, 
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the serration of the leaves and the pointed sepals (the oryloba-charac- 
ters) are due to one single Mendelian factor O witha pleiotropic 
effect in leaves and sepals. Its absence results in serrulated leaves and 
rounded sepals of the parviflora-type. 

Although already the F,-generation shows that a monohybrid 
segregation took place I thought it advisable to verify this assumption 
by raising the F;-generation. The result is seen in table 2. All descen- 
dants of F,-plants of parviflora-type — totalling 19 lines with 1268 
plants — bred true in F;. 44 lines, descendants from F,-plants of 
oxyloba-type, were obtained. 17 lines, with 1083 plants in all, bred 
true, and 27 lines showed segregation in oryloba- and parviflora-types. 
The ratio of constant and segregating lines pro 3 is 1,159: 1,841. The 
theoretical ratio is 1: 2-+ 0,2132. The deviation (D) is 0,159 and D/m,x 
= 0,7. Thus, the agreement is good. The ratio in the segregating 
F;-lines is 1097 plants of the oxyloba-type and 340 of the parviflora- 
type. The observed ratio pro 4 is 3,054: 0,916. The theoretical ratio is 
3: 1-+0,06. The deviation (D) is 0,054 and D/m, —1,16. The devia- 
tion is thus a little greater than allowed and, consequently, the agree- 
ment between the observed and the theoretical values is not quite 
satisfying. The cause of the deficient number of the parviflora-types 
probably depends on the greater vitality of this type, curiously enough, 
as will be shown in the following. 

Both species show an excellent vitality. M. parviflora seems, 
however, to be a little more vigorously developed in the vegetative 
parts; the main-axis, in particular, seems to be somewhat higher and 
thicker. The weight of the fruits of the former is also greater; it 
amounts to 4,70 gr. in M. parviflora and 3,95 in M. oxyloba pro 100 
fruits. I have further the impression that the seeds of M. parviflora 
germinated somewhat more rapidly. The above mentioned differences 
seem to be applicable both to the pure lines and to the oxyloba- and the 
parviflora-types obtained in F,. It may be the more rapid germination 
of the parviflora-type that has caused the deficit of this type. When 
sown in pots most seeds remain without germinating for at least a 
month, and then they grow up very irregularly. In order to accelerate 
the germination the seeds of some lines (F,) were scratched with sand- 
paper and then brought to germinate in filter paper. These seeds ger- 
minated very well. The seeds of the F-generations were put in the 
paper whithout being scratched. As only a few seeds germinated a cut 
with a knife was made in the seed coat of the remaining seeds; they 
germinated then within 8—10 hours. The seedlings of the seeds already 
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Fig. 2. Leaves of F,-plants. 
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germinated had meanwhile become too etiolated to be planted; most of 
these plants might have been of the parviflora-type. 

Although the segregation here recorded is a typical monohybrid 
transgressions have been found as regards the serration of the leaves. 
They could not be shown with certainty in the oxyloba-type as the mo- 
dification is too great in this type. In some constant F;-lines of 
the parviflora-type, on the other hand, they were very distinct. Some 
F,-lines had a much sharper serrulation of the leaves than the parvi- 
flora-parent. When the serrulation was at its extreme it was very easy 
to distinguish from the serration of the oxyloba-type, and even from the 
heterozygotes. Such a transgression in a monohybrid segregation has 
already been recorded by Nivsson-EHLE (1909) as to the black colour 
of the glumes in oats. These transgressions depend on the presence 
of modifying factors in either of the parents. 

HeEpLunpD (1907) has also published a paper, which partly deals 
with crosses between these species. He records here a genetical be- 
haviour of the hybrids quite different to that detailed above. According 
to a short note in »Meddelanden om Alnarps institut och egendom 1920 
(Reports of the Institution and Estate of Alnarp) he seems to have 
changed his opinion. There he says that these species »by crossings 
form a monohybrid and therefore the origin of new types by means of 
re-combination is out of question». I therefore think it quite super- 
fluous to discuss his former interpretation. 

A rather interesting case of bud-sports was found in my cultures. 
One plant in my pure line of M. oxyloba (fig. 4) had developed a branch 
near the ground with leaves of the same type as the heterozygote. 
Other branches had typical oxyloba-leaves. The leaves of a branch a 
little higher up on the main-axis were of parviflora-type. The largest 
part of the main-axis was unfortunately destroyed by rabbits. Whether 
this bud-sport was due to mutation or to vegetative segregation will 
probably be established by future work. The main interest at present 
lies in the fact that the data obtained with regard to the bud-sport, as 
well as the dominant character of the oxyloba-characteristics indicate 
that these latter characteristics are due to the presence of a single 
Mendelian factor, and not to its absence. The fact that the recessive 
(M. parviflora) has a more extended geographical distribution than the 
dominant (M. oxyloba) points to the necessity of ascertaining the type 
in possession of the dominant factor O. 

M. parviflora was described as a species already by Linnexvus, M. 
oxyloba much later, viz. 1849, which may depend on its limited distri- 
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Fig. 3. Sepals of the F,-plants in fig. 2. 


bution. The question is, however, if it is correct to refer these forms 
to different species or if it would not be more correct to unite them 
into one species. P 
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The difference between them lies mainly in the different develop- 
ment of the leaf-lobes and the sepals; that is, in only two morphological 
characters, which are both due to only one Mendelian factor with pleio- 
tropic effect. The hybrid, further, has quite as good fertility as the 
parents. On account of these facts I think it most correct to put both 
forms in one species. The question is then how this species should be 
denominated, and which of these forms should be regarded the main 
type and which the variety. 

From a genetical point of view it should perhaps be most correct 
to describe M. oxyloba as the species and M. parviflora as the variety. 














Fig. 4. Bud-sport in M. oxyloba, a branch of oxyloba-type, b heterozygote-type, 
c parviflora-type. 


The former has a factor with an important morphological effect, which 
is absent in the latter. Further, the origin of M. parviflora from an indi- 
vidual of M. oxyloba has been observed, as is mentioned above. It is 
of course possible that M. oryloba primarily has originated from M. 
parviflora, for example by means of a positive mutation. 

The systematist would perhaps prefer to consider M. parviflora as 
the species and M. oxyloba as the variety on account of the geographical 
distribution of the two‘types. Both species may be endemic to the 
Mediterranean countries. M. oxyloba is said to be confined to Cyprus and 
Palestine. M. parviflora is now distributed in all countries round the 
Mediterranean. It is probably to be found in most, perhaps in all 
European countries; in Sweden it has been found occasionally. It has 





MONOHYBRID SEGREGATION IN MALVA SPECIES 53 





also been found in extra-European countries, for example in South- 
America. This species may therefore be considered cosmopolitan at 
present. The name M. parviflora has, further, the priority. 

The differences as to the geographical distribution of these species 
may be due to the better vitality of the recessive, viz. M. parviflora. 
Although the differences as to stature and germination-power are rather 
insignificant under cultural conditions it seems.very probable that these 
characteristics govern the geographical distribution of the two types. 

M. parviflora, as a denomination of a species including both these 
forms, should probably also be accepted by the ecologist, although from 
an ecological point of view either of these names may be used as a 
species-denomination. A species growing under rather different ecolo- 
gical conditions will be differentiated in types of different appearance 
and, as a rule, in different genotypes. The sum of these different geno- 
types developed through the play of ecological factors, or the sum of the 
ecotypes to follow the appropriate terminology of TurEssoNn(1922), is the 
species in nature (the ecospecies of Turesson). If the ecotypes have 
once been denominated the name to be applied as species name is im-: 
material, as all of them might be considered equivalent. On the present 
stage of the experiments I have, however, no reason for my part to take 
up a position as to the denomination of these species. 


I have also made crossings between several other species of Malva, 
and I have this year grown the F,-generations of some. The hybrid 
M. neglecta, WaLLr. X pusilla, Wit. corresponds fairly well with the 
description in the flora of NEUMAN-AHLFVENGREN (1901). It seems, 
however, to be quite fertile. M. pusilla X parviflora resembled most the 
latter species. The F,-generation of M. neglecta X oxyloba showed do- 
minance as to the larger flowers of the former species and the serration 
of the leaves of the latter. It resembled the hybrid M. oxyloba X parvi- 
flora with regard to this character. M. oxyloba was very damaged by 
frost in the beginning of November; M. neglecta, on the contrary, was 
quite undamaged. F, resembled mostly M. neglecta as to this charac- 
ter. The good resistance is consequently a domirant character, though 
not a complete one. These hybrids were all quite fertile. F, of the 
cross M. neglecta X crispa, L. had the crisp leaves of M. crispa and 
the characters of this species in the vegetative parts (incl. the sepals) 
on the whole. The petals were of about the same size as those of 
M. neglecta; M. crispa has rather small flowers of about the same size 
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as in M. oxyloba and M. pusilla. This hybrid is sterile to a very high 
degree. I have only obtained a few seeds, which seemed to be very 
poorly developed, and which probably do not germinate. 

As is seen from the above the relatively large flowers of M. neglecta 
are dominant to the smaller of M. pusilla, M. oxyloba and M. crispa. 
Furthermore, the crisp leaves of M. crispa and the sharp serration of 
M. oxyloba are dominant characters. 
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A PROBABLE CASE OF 
*"ROGUE” IN RED CLOVER 


BY HERNFRID WITTE 
JONKOPING, SWEDEN 





& is well known, red clover (Trifolium pratense L.) is a typical self- 
sterile plant, though of course, it is possible that in very rare cases 
types may be found which show tendency towards selffertility. In the 
summer 1913, while visiting the plant breeding station in Petrowskoje- 
Rasumowskoje at Moskou, Russia, Professor Dr L. Rupsinsky, director 
of that station, presented me a sample of seed of a clover type, which 
should be selffertile to a small extent. In the spring 1914 these seeds 
were sown at Sval6éf, and later in the summer 20 individuals were 
planted 50 cm apart. All the plants were of the ordinary early 
(2 cuts) clover type, with leaves of ordinary size. In the summer 1915 
different individuals were isolated and artificially selffertilized, but 
only one of these trials succeeded, and 2 single seeds were obtained. 
As no further investigations were made and as the development of these 
2 seeds may depend on insufficient accuracy in the experiment, it is 
impossible to ascertain whether or not this clover type has a tendency 
towards selffertility. 

The experiments, however, led to a discovery of great interest. By 
crossfertilizing 2 individuals of the above mentioned type I obtained 
some seeds which upon sowing gave rise to 3 individuals, one of which 
had a very peculiar appearance and differed very much from the or- 
dinary broad-leaved type. As shown in the figures 1 and 2, this plant 
distinguishes itself especially through its narrow leaflets, the average 
width amounting to only */,—’/, of the width of the ordinary type. 
The relation between width and length is in the ordinary type 1:1 
to 1:3, but by this crossing 1: 7,6 or 1:8. The margin of the leaflets 
are more pronounced dentated and the stipules are more narrow than 
in the ordinary type. The flowers are light rose-coloured, with a 
long narrow standard, narrow wings and a more open keel than in 
the common type. 

I perceived the great interest of a closer study of the genetics of 
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this peculiar type. It has not been possible so far, however, as the 
plant seems to be perfectly sterile. I have crossed this plant with 
individuals of the ordinary type two different years but I have not 
obtained any seeds neither when used as mother nor as father, and 
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From the collections of the Swed. Seed, Ass., Svalof. 
Fig. 2. Flowering shoot of the »rogue type» (photo. of a coloured painting, 


made by Mrs. MARGARETA SYLVEN; about ?/2 nat. size). 


the plant gave no seeds when it was allowed to flower open. It is 
possible that insects could not pollinate the flowers because of the 
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aberrant construction of the latter. It is impossible to state the exact 
reason for this failure, but the fact remains that no seeds could be 
obtained, although at least the pollen seems to develop normally. 
While thus it has been impossible to investigate the progeny of 
this type, I have thought it well to publish the facts at hand. Our 
type represents most probable a »rogue» in the sense of BATESON and 
PELLEW. It should be said that I never before has observed a type si- 
milar to this, although the examined material of red clover has been very 
extensive. Rupsinsky, however, seems to have observed the same. 
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THE INHERITANCE OF PINNATIFID 
LEAVES IN CAMELINA 


BY OLOF TEDIN 
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I 1917 two forms of the genus Camelina, differing from each other 
in almost every important character, were found growing in the 
flax-cultures at Sval6f. Seed was collected from some plants of each 
form and sown separately in 1918. The differences were then found 
to be quite constant. In 1919 crosses were made between the two 
original forms, as well as between each of these and a third form ob- 
tained from the »Hortus Bergianus», Stockholm. These crosses have 
now been followed to F;. The data presented below refer to an ana- 
lysis of the factors determining the difference between pinnatifid and 
entire leaves. 

One of the two original forms had pinnatifid leaves with a rather 
narrow and short terminal lobe, few and long lateral loblets (fig. 1 a). 
(When the results of some recently made crosses between other forms 
of Camelina are at hand the systematics and nomenclature of this 
genus will be dealt with. Therefore I do not here consider the spe- 
cies to which the forms, used for crossing, belong). The other two 
forms had both entire leaves scantily denticulated (fig. 1b). There 
are minute differences in the leaves of these two forms, which will be 
investigated later on. As to the factors determining the pinnatifid leaf 
shape I have not been able to find any difference between them. 

The leaf shape in F, of the crosses between the pinnatifid and 
the entire forms (fig. 1c) may be shortly characterized.as interme- 
diate with prevalence for the pinnatifid form. In F, segregation 
occurred as expected, but it proved almost impossible to classify the 
F,-plants. Even the percentage of the entire F.-plants could not be 
determined with certainty; several plants were found with the marginal 
dentation a little more marked than that of the entire parent. Several 
of the F,-plants classified as entire have proved to be heterozygotes. 
If the plants stand very close together the leaves become narrow and 
the loblets and the dentation almost imperceptible. Thus a thick 
sowing greatly increases the difficulties caused by the modificability 
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of the heterozygotes. A few hundred F,-plants were classified, and the 
numbers obtained made it likely, that two factors determined the 
difference between the pinnatifid and the entire leaves. The numbers 
being uncertain, however, it became necessary to consider the progeny 
of every F.-plant in order to gain certainty as to its constitution. 
Thus seed was sown from 606 F,-plants of the cross between the 
pinnatifid form and the entire form from Sval6f (cross I), and from 
306 F.-plants of the cross between the pinnatifid form and the entire 
form from Hort. Berg. (cross II). Being obliged to leave my cultures 
already on the 14th of June I could not work out a full analysis of the 


d 


Fig. 1. Different leaf shape in Camelina. a, pinnatifid; b, entire (parents); c, F,; 
d, AAbb; e, aaBB; (new forms in F,). 


912 F;-families. The numbers obtained, however, fully proved that 
2 factors, viz. A and B, determine the difference in the leaf shape. 

Four types of constant F;-families were found, the two parental 
forms, viz. the pinnatifid, AABB, and entire, aabb, and two new forms. 
One of these, AAbb, (fig. 1d) is very like the F,-plants, being pin- 
natifid with shorter and broader lobes than the pinnatifid parent. I 
have received a constant form with leaves of this shape from Dr.- 
SYLVEN, Sval6f, and crosses are now being made in order to ascertain 
whether this one has the same constitution as the F;-form. The other 
new form, aaBB (fig. 1 e) has deeply dentated leaves. 

It is easily distinguished from AAbb; thus the two factors have not 
at all the same phenotypical. effect. The numbers of constant F,-fa- 
milies of different constitution in cross I are given in table 1, the 








PGE | rT | 96°G | at'g jssZg| OF | 66°Q | 88°76] ZE | 20°9 | 96°C | | 2e°Q | 96°C | 88°] 
Tr | 20 | e8*] | rH) [99° | 
IF | et | 08] | ostg |rte 
g | ez°Q | 28°Q | 61°Q [189 
LZ 60 INT e1'(¢) [e1°Z 
OL | 460 | 169 | 88°Q (88°0 
CZ | +8 | sep | aie [88*T 
cg 80 29 [| ont |18° 
St | 88g | 00°F | se’g [sep 
6Z | T | oot | 69%] [e9°¢ 
OL | ss oof] | He 199° 
FL | city | 90°, | oicy jer] 
ze | ett | ory | setg jee'z 
Of | seO | esT | oso josy 
Iz | sep | Up | este erg 
ZZ | GUE | eT | ost] jos 
ge | 99% | wT | ery jer’ 


=~ 


| ory 9s°¢ 
| 1869 ore 
| Les] 18°0 
609) tbr 4 
oeZ 88°0) 
as 88°] 
zi] | 29°T 187 
¢9'Q | 00°Z ras 3 
erg | 6ST 69'S 
| 99 | os‘] 96°F 
| Sly 90°] 6] 
9nQ | Gry 8% 
86° | eo°T osZ 
£07, i bi 
6a oof] 
20°0 ere 


ra‘Q) | 88°] 
ey | 08] 
za‘Q) | 48°0 
089 | 1°] 

16°¢) | 16° 
| 6069 | ce*T 
| z1Q | 29°] 
| £9°Q | 00°¢ 
es) | 69°] 
eg | os] 
15) | 90°] 
seq | 6H] 
ekg | es] 
1] 
13°] 
i] 


— 


F2°Q) | eaty | HQ 
oe] | osty | #7 
ze°Q | L8°Q | 61° 
60° | IFT | S19 
eg | 16° | a1°9 
or‘, | sey | e8°y 
os’g | c9°T | 189 
e1'¢) | 00°Z | .22°Q 
Lg | oa | isp 
00cf | savy | o9°7 
Lu°Q | 90°] | 18°9 
c6Q) | GFT | se°T 
86°Q | es‘T | os] 
60°G | FT | e1°Q 
6a | 1s E | 99° 
1sQ | 12°T | 28°9 


AMELINA 


4 


Ss OMON AN 


_ 





Nowmnoceewn SOMMONA = © 
AM NNNANMNBWMHMNSO em =e xT! 
HONWMHAH NSB EWAN CK A Se 


MoOoMmrnMNMoOona 





—- 


uw 


-f- 


uw 








= 
Sures Wp w W/p 


















































punoj 
punoj 
punoy 
punoy 



































-_ 
Zz 
_— 
n 
<3) 
7 
<a 
<3) 
wl 
Qa 
_ 
fy 
— 
& 
< 
Z 
vA 
— 
-* 
<7) 
° 
is) 
CO 
Zz 
< 
& 
_— 
[--) 
ea} 
<= 
Zz 
— 
[6] 
= 
& 





"] ssoda ul UOIN}YSUOI Juadaf{f{ip fo sayrum{-"y fo aquNN *t AIAVL 








62 


OLOF TEDIN 






































TABLE 2. Number of constant F;-families of different constitution 
in cross II. 
| | 
constitution | found | expected diff. ri d/m 
) | 
AABB 14 19,13 | 5,13 4,23 1,21 
AAbb | 23 19,13. | = 3,87 4,23 0,91 
aaBB | 20 19,13 | 0,87 4,23 0,21 
aabb 17 19,13 | 2,13 4,23 0,50 
| Segregating | 232 229,18 | 2,52 | 7,57 | 0,33 
| Total | 306 306 -_— = | 


TABLES 3—6. Segregation in 


F;-progenies of monohybrid F,-indivi- 
duals of different constitution. 



















































































TABLE 3. F,: AaBB. 
Field | Number velicé indusaaed 
| “aeneer AABB +- AaBB aaBB m 
= ee ; total | diff. , d/m 
| 1922 | found | expected found | expected | + 
| 431 122 125,25 45 4,75 167 3,25 | 5,60 | 0,58 
| 483 94 90,75 27 | 30,25 121 3,25 | 4,76 | 0,68 
| Total | 216 | 216 2 | 2 | me! Oo 7,35 | 0 
TABLE 4. F,: Aabb. 
| Field Number of F,-plants 
| er AAbb ++ Aabb aabb m 
| in : total | diff. d/m 
| 1922 | found | expected | found | expected + 
| | | 
| 442 | 147 159,00 65 | 53,00 | 212 | 12,00 | 6,30 | 1,90 
958 71 71,25 24 | 23,75 95 0,25 | 4,22 | 0,06 
| Total | 218 | 2305 | 989 | 76,25 | 307 | 12,5 | 7,50 | 1,61 


corresponding numbers from cross II in table 2. 











In cross I there are 











too few aaBB and too many .aabb, but as the quotient d/m is less than 
2 there is probably no real disturbance with regard to the segregation 
of B. As a further control the plants in some of the F;-families, which 
showed segregation in one factor only, were classified, and the num- 
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bers obtained are given in tables 3—6. When the families were AABb 
the homozygote most easily recognized was AABB, whereas when 
they were aaBb the homozygote aabb was most easily recognized from 
the other individuals. Thus the classification in respect to B is not 
the same in tables 5 and 6. As seen the numbers obtained agree well 
with those expected. It thus appears probable that the segregation 
both with regard to the factor A and the factor B is quite normal and 
undisturbed. 































































































TABLE 5. F,: AABb. 
| Field - Number of F,-plants 
, AABB | AABb + AAbb a 
| 8 - total | diff. | d/m 
| 1922 | found | expected | found | expected = 
1 | | | 
| 433 25 29,75 94 | 8925 | 119 | 4,75 | 4,72] 1,01 
| 468 30 26,75 77 | 80,25 | 107 | 325 | 418 | 0,73 
| Total 55 56,50 171 | 16950 | 226 | 1,50| 6,51 | 0,23 
TABLE 6. F,: aaBb. 
Field —_ Number of F,-plants 
a aaBB + aaBb aabb | i“ 
_ ——| total | diff. | d/m 
1922 found | expected! found | expected | £ 
| | 
572 95 90 25 30 120 5 | 4,74 | 1,05 
742 78 80,25 29 | 26,75 107 2,25 | 448 | 0,50 
Total | 173 | 170.5 | 54 | 56,75 | 227 | 2.75 | 6,53 | O,s2 








It may be of some interest to mention that there is a marked 
correlation between the shape of the leaves and the length of the plant. 
At the thrashing every unbroken F,-plant in cross I was measured. 
It was then found that the aabb-plants were the highest, and the AABB- 
plants the shortest. I have not worked out the coefficient of correla- 
tion, but only determined the middle length of the plants of the dif- 
ferent homozygous constitutions. The data upon this fact are given in 
table 7, and in table 8 the differences and their standard errors are 
listed. The numbers are small but the differences seem none the less 
to be sufficiently marked to allow us to draw the conclusion that 
the »shortening effect» of A is quite certain, the difference between 
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TABLE 7. Middle length of F:-plants of different homozygous 














constitution. : 
number | ; standard standard | 
constitution of plants | middle deviation| error 
measured length -f- -- 
aabb 45 | 70,82 6,57 0,979 | 
aaBB 31 67,55 7,56 1,358 | 
AAbb 36 63,22 5,43 0,905 | 
AABB 35 60,49 4,51 | 0,763 | 











TABLE 8. Differences between the middle lengths of F.-plants of 
different homozygous constitution. 























| standard | 
; difference | error of the. d 

difference between d. tae | ‘mq 

ed 

} 
aabb and aaBB 3,27 1,68 | 1,95 
AAbb » AABB 273 | 1s | 2,31 
aabb » AAbb | 7,60 | 1,33 5,70 
aaBB » AABB 7,06 1,56 | 4,53 
aaBB » AAbb 4,33 1,63 2,65 
aabb » AABB ons | toe | 8s 





AA and aa being about 5 times its standard error. The effect of B 
is more uncertain, the difference BB—bb being only about twice its 
standard error. 

As to the nature of this correlation — whether it is a case of 
pleiotropy or of coupling — nothing can be said with certainty until 
further analyses have been made. Perhaps a determination of the 
middle plant-length of the F;-families will help to give the solution 
of the problem. 
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haltnismassig hohen Grad von Bestandigkeit auszeichnen. Zu die- 

sen gehéren die Haut- und Haarfarbe (Zorn 1919). Zwischen Nutz- 
barkeit und K6érperfarbe der Tiere bestehen nur geringe Beziehungen. 
Die Farbe der Haut wird durch die Ablagerung von Farbstoff (Pigment) 
in den Schleimschichtzellen der Oberhaut bedingt, waihrend die Farbig- 
keit des Haares durch eine Pigmentablagerung in der Rindenschicht 
desselben hervorgerufen wird. Blassr6étliche Haut sowie weisse Haare 
sind pigmentlos. Tiere mit blassr6tlicher oder bei dem Vorhandensein 
von Talgdriisen gelblicher Haut haben in der Regel weisses Haar. Einer 
farbigen Haut entspricht jedoch auch gewohnlich ein farbiges Haar. 

Je nach dem Ton und der Dichtigkeit der Farbstoffablagerung ist 
das Haar weiss, heller oder dunkler. Ausser tiefschwarz findet man 
die mannigfaltigsten Schattierungen von braun, rot, gelb und grau. 
Hierbei ist hervorzuheben, dass der Wildzustand durch dunkle, der Do- 
mestikationszustand jedoch durch helle T6éne charakterisiert wird. 
ADAMETz erklart das Auftreten heller Farben mit Hemmungser- 
scheinungen bzw. mit dem fehlenden Vermégen der Farbstoffbildung. 
Tiere mit gleichfarbigen, wenn auch verschieden abgeténten Haaren, be- 
zeichnet man als einfarbig. Je nach der Farbe spricht man von schwar- 
zen, kastanienbraunen, hellroten, erbsengelben u. s. w. Rindern. Im 
Gegensatze hierzu werden Tiere, bei denen gleichzeitig weisse und ge- 
farbte Haare auf dem ganzen KOrper auftreten, wie bei den Schimmeln 
und Schecken, als gemischtfarbig bezeichnet. Finden sich dagegen nur 
an gewissen Teilen des K6rpers gréssere oder kleinere Haarstellen, zum 
Beispiel an Kopf, Beinen, Schwanzquaste u. s. w., so spricht man von 
Abzeichen. 

Im folgenden wollen wir uns in der Hauptsache mit diesen Ab- 
zeichen am Kopfe beschaftigen. Je nach Form und Grésse werden 
diese Abzeichen verschieden benannt (Puscu 1910). 

1. Fléckchen, Flocke oder Bliimchen, ein kleiner weisser Fleck 
auf der Stirn (Fig. 1). 


Hereditas IV. 


EDE Rinderrasse besitzt gewisse Merkmale, die sich durch einen ver- 
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2. Stern (Fig. 2), ein grésserer weisser Fleck auf der Stirn. Je 
nach der Form bezeichnet man den Stern als rund, viereckig, keil- 
formig, regelmassig oder unregelmissig. Schliesst die Zeichnung nach 
unten zu spitz, so spricht man von Schussstern, ist die ganze Stirn ein- 
schliesslich der Stirnbeinkante weiss, von weiss gestirnt. Wird der 
Stern von sowohl weissen als auch dunklen Haaren gebildet, so wird 
er als schattiert bezeichnet. 

3. Bldsse (Fig. 3) nennt man einen weissen Streifen, der iiber Stirn 
und Nase lauft. Je nach seiner Grésse und Form wird er als breit oder 
schmal, als durchgehend oder unterbrochen (Fig. 4) bezeichnet. Sind 
auch Backen und Kinn weiss gefarbt, so nennt man die Tiere Weiss- 
képfe (Fig. 5). 

4. Schnippe, eine pigmentfreie Stelle zwischen den Nasenléchern. 
Schnippe findet sich immer mit Stern vereinigt (Fig. 6). Reicht der 
Stern weit herab und die Schnippe hoch hinauf, so bilden beide zu- 
sammen eine unterbrochene Blasse (Fig. 4). 

Harcker (1918) bespricht eingehend Scheckung und Abzeichen. 
Danach versteht man unter partiellem Albinismus, Scheckung, Weiss- 
buntheit oder Mosaikzeichnung eine Form der Farbenverteilung, bei 
welcher das Haarkleid nebeneinander pigmentierte und pigmentlose 
Bezirke verschiedener Grésse und unregelmissigen Umrisses zeigt. Im 
Gegensatz zum Albinismus sind Haut und Augen fast immer pig- 
mentiert. Eine Ausnahme bilden gescheckte Pferde, bei denen die 
Haut teilweise oder ganz unpigmentiert ist. 

Lange Zeit war man der Ansicht, dass die Scheckung gew6hnlich 
eine ganz unregelmassige und launische Farbenverteilung sei. Wirk- 
liche Unregelmassigkeit scheint jedoch nur in sehr seltenen Fallen zu 
bestehen. Wenn bei der Scheckung die Farbflecke auch in Grésse 
und Unregelmassigkeit der: Umrisse variieren, so sind ihre allgemeinen 
Anordnungsverhiltnisse doch sehr oft bestimmten Regeln unterworfen. 

Die dunklen Flecke zeigen in einer Reihe von Fallen das Bestreben, 
an ganz bestimmten, paarweise und symmetrisch angeordneten Stellen 
des KOrpers aufzutreten. Bei naherer Betrachtung findet man _paar- 
weise angeordnete Zentren, um welche herum das Pigment am langsten 
erhalten bleibt, wenn an den iibrigen Stellen des Kérpers die Pigment- 
losigkeit zunimmt. Die Verteilung dieser Riickzugszentren des Pig- 
ments erinnert an die metamere Gliederung. Da jedoch andererseits 
eine feste Beziehung dieser’ Zentren zu bestimmten K6rpersegmenten 
nicht hat konstatiert werden kénnen, so ist es am zweckmiassigsten, die 
Bezeichnung metameroide Scheck- oder Mosaikzeichnung zu verwenden. 
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Fléckchen. Fig. 2. Stern. 


Fig. 3. Blasse. Fig. 4. Blasse, ‘unterbrochen. 


Fig. 5. Weisskopf. Fig. 6. Stern und Schnippe. 
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Die einzelnen Tiere weisen in diesen Fallen natiirlich individuelle 
Verschiedenheiten auf. Solche ergeben sich durch verschiedene Grosse 
der den einzelnen Zentren entsprechenden Flecke, ferner durch Zusam- 
menschmelzen derselben, teils mit auf der Gegenseite gelegenen sym- 
metrischen, teils mit auf der gleichen Seite gelegenen Nachbarflecken. 
Des weiteren kénnen solche Verschiedenheiten durch ein- oder bei- 
derseitiges Verschwinden einzelner Flecke zustande kommen. 

Mitunter trifft man bei Tieren mit anderen Zeichnungstypen von 
teilweise bestimmteren Charakter die metameroide Scheckung durch 
Ubergiinge verbunden. Akroleuzismus (HAEcKER, 1915) einerseits und 
Leuzismus andererseits kénnen als die Extreme der metameroiden 
Scheckung bezeichnet werden. Bei ersterem sind die peripher gelege- 
nen Teile oder »Spitzen» des Kérpers (Stirn, Nase, Ohrenspitzen, Enden 
der Extremititen, Schwanzspitze) entpigmentiert, wo wir dann weisse 
Stellen in Form der bekannten Abzeichen (Stern, Blasse, weisse Fesseln 
u. s. w.) antreffen. Bei letzterem reicht die Entpigmentierung iiber 
das ganze Haarkleid, ist aber nicht auf die Augen ausgebreitet. Bei 
Schafen, Schweinen, Kaninchen und Mausen begegnet man deutlichen 
Ubergiingen zum Akroleuzismus. Ubergiinge zum Leuzismus_ findet 
man bei Meerschweinchen und Mausen. 

Im allgemeinen folgt die Vererbung der metameroiden Scheckzeich- 
nung den Mendelschen Regeln. Bei einer grossen Anzahl von Kreuz- 
ungsversuchen sind jedoch Erscheinungen zu Tage getreten, die sich 
nur mit Hilfsannahmen erklaren lassen. 

Die Dominanzverhiltnisse betreffend sei erwahnt, dass sich die 
Scheckung bei Mausen der Einfarbigkeit gegeniiber als rezessiv er- 
wiesen hat. 

Die Plattenscheckung der Pferde ist iiber die Nichtscheckung aus- 
gesprochen dominant. 

Kreuzt man gescheckte und einfarbige Rassen, so erhalt man in 
einer Anzahl von Fallen intermediire F,-Tiere, deren Zeichnung ent- 
gegen der Uniformitatsregel in hohem Grade variieren kann. Als Bei- 
spiel hierzu sei die Kreuzung von einfarbigen mit Hollanderkaninchen 
angefiihrt. Bei der Kreuzung des dreiteilig gescheckten wiirttemberg- 
ischen Fleckviehes mit dem einfarbig-gelben bis braunroten Limburger 
Vieh wird dessen charakteristische Scheckung auf Abzeichen verschiede- 
nen Umfanges reduziert. 

Bei der Vererbung der weissen Abzeichen stossen wir auf noch 
grossere Unregelmassigkeiten, als bei der metameroiden Scheckung und 
den ihr nahestehenden Zeichnungstypen. Weisse Abzeichen treten im 
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Gegensatz zur eigentlichen Scheckung sehr haufig bei der Kreuzung 
zweier nichtgezeichneter Rassen auf. 

Auch peripheres Weiss erscheint bei der Kreuzung einfarbiger For- 
men des Rindes, so bei der Kombination Angus-Bison (ADAMETZ). 
Ebenfalls bei Pferden konnte bislang noch keine Regelmassigkeit be- 
treffs der Vererbung der Abzeichen festgestellt werden. Sicher ist je- 
denfalls, dass zwei Eltern mit weissen Abzeichen Fohlen ohne solche, 
und dass umgekehrt ungezeichnete Eltern gezeichnete Fohlen erzeugen 
kénnen (WaLTHER 1913). 

Eine einfache Mendelsche Deutung der Erblichkeitsverhaltnisse, 
betreffend die Variabilitat der Scheckung in F, und F,, sowie der Un- 
regelmassigkeit im Auftreten der Abzeichen, ist kaum modglich. Das 
gleiche gilt fiir jene Fille, in denen Selektionswirkungen nachgewiesen 
oder wahrscheinlich gemacht werden konnten. Ein solcher Fall ist 
die Ausbreitung des peripheren Weiss des Rindes, welches nach An- 
sicht der Ziichter im Laufe der Geschlechter in Scheckung und Leuzis- 
mus tibergeht (WERNER1912). Hierbei wird allerdings nicht erwahnt, 
ob dies durch bewusste Zuchtwahl oder spontan geschieht. Auf alle 
Fille geht in der Schweiz die allgemeine Auffassung dahin, dass man 
durch konsequente Ziichtung beim Simmentaler Rotfleck- und beim 
Greyerzer Schwarzfleckvieh »nahezu einfarbige» Tiere erzielen kann. 

Gegenwartig verfiigt man noch iiber keine gute, resp. sichere Er- 
klarung fiir die grosse Variabilitat in F, und F, und die Selektions- 
wirkungen. Nach einer jetzt sehr in Gunst stehenden Auffassung waren 
als keimplasmatische Unterlage der Scheckzeichnung mehrere gleich- 
sinnig wirksame, polymere Scheckfaktoren anzunehmen. Die Selektion 
wirde daher keine kontinuierliche Uberfiihrung der Scheckung einer- 
seits in gleichformige Pigmentierung, anderseits in reines Weiss bewir- 
ken, sondern nur die einzelnen reinen Linien isolieren, speziell auch 
jenen Biotypen, der hinsichtlich aller Scheckfaktoren, und jenen, der 
hinsichtlich des mindest wirksamen Scheckfaktors homozygot ist. 

Gegenwartig lasst sich die Polymeriehypothese weder streng be- 
weisen, noch endgiiltig widerlegen. 

Es ist natiirlich auch méglich, dass die Variabilitat auf Modifika- 
tionen beruht, welche durch Einwirkung nicht im Keimplasma 
gelegener Faktoren, wie Ernahrungszustand u. s. w. waihrend der Onto- 
genese des Tieres zustandekommen. 

Die Daten, auf welche diese Abhandlung basiert, wurden von 
Professor Herman Funkguist, Agronom HENNING Nitsson_ und Stall- 
vormann ALFRED SVENSSON an schwarzscheckigem schwedischen Nie- 
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derungsvieh vom Bestande der Ackerbauschule in Alnarp, sowie von 
Verwalter Nits Boman an rotscheckigen schwedischen Rindern des 
Herrengutes Ericsberg eingesammelt. 

Der Stoff fiir die Untersuchung ist nicht nur vom Standpunkte 
der Erblichkeit aus besonders interessant, sondern auch deshalb, weil 
die Vererbung der »weissen Abzeichen» praktische Bedeutung bekom- 
men hat. Seit der Griindung mehrerer Ziichtervereinigangen in Schwe- 
den, hat man damit begonnen, diesen Abzeichen gréssere Aufmerksam- 
keit zu widmen. Man will bestimmte Kennzeichen an gewissen K6rper- 
teilen bei den zur Zucht auserwahlten Tiere festhalten. Zu den kenn- 





Fig. 7. Kuh der Limburgerrasse. (Nach KiEsEL, 1913). 


zeichnenden Merkmalen von Rassen und Schlagen gehéren die K6rper- 
farbe und Abzeichen. Uber die Vererbung der Farbe bei Rindern 
wurden bisher nur ganz wenige Untersuchungen ausgefiihrt, und be- 
ziiglich der Vererbung der Abzeichen konnten nach Hakcker (1918) 
bisher keine Regelmassigkeiten konstatiert werden. 

In der grossen Arbeit von ArNnotp LanG »Experimentelle Verer- 
bungslehre in der Zoologie seit 1900» werden beziiglich der Vererbung 
der Farbe und Zeichnung beim Hausrind Untersuchungen von RayMonD 
Peart, SprttMAN, Miss A. Barrincron und Kari Pearson, JAMES 
WItson, LavGuiin und Kigser erwahnt. Fiir diese Abhandlung kommen 
nur die Arbeiten von PEaRL, SprLtMAN und Kise in Betracht. PEARL 
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(1907 und 1912) verwendete zu seinen Kreuzungsversuchen einen Here- 
ford-Bulle mit dem weissen Gesicht und dem fast einfarbigen K6érper 
dieser Rasse. Nach Peart dominiert das weisse Herefordgesicht iiber 
das farbige. Dies ist von Frances Pitt (1920) bestatigt worden. Nach 
SPILLMAN (1907) erhalt man bei der Kreuzung des schwarzen Aberdeen- 
Angus-Rindes mit der rot-weissen Herefordrasse schwarze F,-Heterozy- 
goten. Riickkreuzung dieser letzteren mit dem Herefordrinde ergab 
schwarze und rote Tiere in ungefahr gleicher Anzahl. Die Einfarbig- 
keit soll also iiber die Scheckung, nach JAMES Witson jedoch nicht 
iiber den weissen Kopf dominieren. KrirseEv (1913) hat eine hiibsche 


Fig. 8. Kuh der Fleckviehrasse. (Nach KIESEL, 1913.) 


experimentelle Arbeit tiber die Vererbung der Merkmale Scheckzeich- 
nung und Ejinfarbigkeit veréffentlicht. Zwei stark von einander ver- 
schiedene Rinderrassen dienten zur Untersuchung, die Limburger- und 
die Fleckviehrasse (Fig. 7 und 8). Wahrend erstere ein ausnahmlos * 
einfarbiges gelbes bis braunrotes Haarkleid besitzt, ist letztere stets 
gescheckt. Nach Kiesev vererben sich die Farbkennzeichen innerhalb 
der reinen Rasse immer rein. Wurden Tiere dieser beiden Rassen zur 
Kreuzung gebracht, so resultierten »durchwegs» gescheckte Bastarde 
(Fig. 9). Die Scheckzeichnung derselben weicht jedoch von einen der 
Eltern darin ab, dass sie sich nicht iiber den ganzen KO6rper erstreckt. 
Die Dominanz ist also unvollstandig. Durch Riickkreuzung mit dem 
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Limburger Vater erhielt der Verfasser 51 P,-F,-Tiere, von denen 22 
einfarbig und 29 gescheckt waren. Hingegen wurden bei einer Riick- 
kreuzung mit dem Fleckviehvater unter 90 Nachkommen 84 gescheckte 
erhalten. Theoretisch sind nur Schecke zu erwarten. Das Nichtiiber- 
einstimmen mit der Theorie versucht man durch unvermeidbare Fehler- 
quellen zu erklaren. 36 der Schecke waren rein (zeigten also Homo- 
zygoten, die Scheckung der Fleckviehrasse), 34 unrein (weisen also 
Heterozygoten, die unvollkommene Scheckung Fig. 9). Theoretisch 
sind gleich viel reine und unreine Schecke zu erwarten. KigseEv klassi- 
fiziert aber nur 70 (36 + 34), anstatt 84 der vorhandenen Schecke. 








Fig. 9. Bastard zwischen Limburger und Fleckvieh. (Nach K1ESEL, 1913.) 


Warum, wird nicht erwahnt. Unserer Ansicht nach hat KieseEt das 
Experiment nicht richtig gedeutet. Spittman hat ja gezeigt, dass bei 
der Kreuzung von Aberdeen-Angus mit Hereford Einfarbigkeit tiber 
Scheckung dominiert und Funkguist (1913) hat beobachtet, dass man 
durch Kreuzung des schwarz-weissen Jiitischen mit dem roten dani- 
schen Rind Abkommen erhilt, die ganz schwarz und mit Abzeichen 
versehen sind, mit anderen Worten, dass Einfarbigkeit iiber Scheckung, 
Abzeichen iiber »keine Abzeichen» und schwarz iiber rot dominiert. 
Bei Kiesets Experiment hat sicherlich Einfarbigkeit iiber Scheckung 
und Abzeichen iiber »keine Abzeichen» dominiert, was auch aus Fig. 9 
ersichtlich ist. Die durch Riickkreuzung mit dem Limburger Vater er- 
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haltenen Abkommen waren zur Halfte rein einfarbig, zur Halfte ein- 
farbig mit weissem Kopf oder mit weissem Stirnabzeichen und weissen 
Abzeichen an den Beinen, an dem unteren Schwanzteile, weissen Brust- 
und Bauchflecken. Durch Riickkreuzung mit dem Fleckviehvater sollen 
gleichviel scheckige Tiere mit weissen Abzeichen, wie einfarbige Tiere 
mit weissen Abzeichen erhalten werden. Dies traf auch zu. Hinsicht- 
lich der Vererbung verhalten sich Scheckung und Abzeichen ver- 
schieden. Die Scheckung ist rezessiv, die Abzeichen sind dominierend. 

Auch bei der Kreuzung mit anderen, als den oben erwahnten 
Rassen hat man gefunden, dass die Abzeichen dominierend sind. Das 
Westerwilder Rind weist eine eigenartige Zeichnung auf. Es charak- 
terisiert sich nach Hansen (1921) durch vorherrschende braunrote oder 
rotbraune Farbe, weissen Kopf mit braunumrandeten Augen, ferner 
durch weisse Brust- und Bauchflecken, die hier 
und da miteinander verschmelzen, einen weissen 
Euter und eine weisse Schwanzquaste. Sehr hau- 
fig beobachtet man auch weisse Kronenflecke. 
Wird diese Rasse mit einer einfarbigen zur Kreuz- 
ung gebracht, so dominieren diese Abzeichen, 
welche die Westerwalder Rasse wahrscheinlich von 
der Bernern (= Fleckviehrasse) ererbt hat. 

Das Groninger Rind ist schwarz mit weissen 
Flecken am Kopf, Unterbrust, Bauch und Unter- 
beinen. Diese Abzeichen dominieren bei der Fig. 10. Schwarzkopf. 
Kreuzung mit einfarbigen Tieren. 

In Schweden erscheinen sowohl innerhalb des schwarzscheckigen 
schwedischen Niederungsviehes, sowie der rotscheckigen schwedischen 
Rinder hin und wieder weissk6pfige Tiere, jedoch vererbt sich die Zeich- 
nung hier nicht so konstant, wie innerhalb der Groningerrasse. Dies 
beruht darauf, dass ganz weisser Kopf eine in Schweden recht un- 
beliebte Zeichnung ist, die man deshalb durch Kreuzung zu eliminieren 
versucht. 

In Alnarp befindet sich gegenwartig eine weissképfige Kuh, 312 
Pyrola 42 gennant. Ihr Vater, Hertig Leopold, hatte »Stern», aber die 
Mutter, 603 Pyrola 26, war weissképfig. Zu den Ahnen der Familie 
Pyrola gehért der vielfach erwahnte weissképfige Stier Potter, welcher 
vom Gute Dybeck in Schonen im Jahre 1863 aus Groningen importiert 
wurde. Auf genanntem Gute hat man seit 1824 Stiere der Groninger 
Rasse gehalten. Von Dybeck wurden weissképfige Farsenkalber fiir 
Alnarp eingekauft und eines dieser ward die Stammutter zu 603 
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Pyrola 26. Diese bekam einen weissen Kopf, trotz dass sowohl ihre 
Mutter, Grossmutter und Urgrossmutter, welche sich alle in Alnarp 
befunden haben, mit ausschliesslich schwarzk6pfigen Stieren, mit oder 
ohne Stern, gepaart wurden. Am 7. November 1922 warf jedoch 312 
Pyrola 42, welche mit Briz Goltz, mit Stern, gepaart wurde, ein Farsen- 
kalb mit einem schénen Stern. 

Eigentiimlicherweise ké6nnen auch die Abkommen von Eltern mit 
ganz schwarzen K6épfen (Fig. 10) ohne dem geringsten weissen Ab- 
zeichen, einen korrekten Stern ererben. Weiters hat man gefunden, 
dass Eltern mit Stern teils Abkommen mit, und teils ohne Abzeichen 
erhalten haben, sowie dass Eltern mit Blasse, Kalber mit weissem Kopf, 
Stern und Schnippe oder Stern u. s. w. bekommen haben. Um dies 
zu erkliren habe ich die Hypothese aufgestellt, dass die Vererbung 
von Abzeichen am Kopf an drei homomere [aktoren gebunden ist. 
Man kann diese mit den Buchstaben A, B und C bezeichnen. In folgen- 
der Aufstellung sind die Genotypen zusammengestellt, welcher nach 
meiner Hypothese den verschiedenen Abzeichen am Kopfe entsprechen. 

Phenotypen Genotypen 

Weisser Kopf, homozygotisch BB CC 
Aa BB CC 
4 Bb CC 

BB Ce 

Bb CC 
Heterozygotische Blisse oder »Stern und Schnippe»,AA Bb Cc 
Aa BB Cc 
Aa Bb Cc 
aa BB CC 
AA bb CC 
AA BB 
aa BB Cc 
aa Bb CC 
AA Bb ce 
4. Stern, homo- oder heterozygotisch, gross oder klein bb Cc 
BB cc 
Bb Cc 
bb Cc 
Bb cc 
bb CC 

ce 

cc 


Weisser Kopf, heterozygotisch oder homozygotische 
Blasse 








VERERBUNG »WEISSER ABZEICHEN» BEI RINDERN fo 





Phenotypen Genotypen - 

bb Ce 

5. Einige weisse Haare oder »kein Stern», heterozygotisch, Aa bb cc 
jaa Bb ce 

6. Ganz farbiger Kopf, homozygotisch aa bb cc 

Leider kann man Homo- und Heterozygoten durch das Aussehen 
nicht voneinander unterscheiden. 

Das Merkmal »kein Stern» kann also sowohl im homo-, wie im 
heterozygotischen Zustand vorkommen. Sind die Eltern hinsichtlich 
der Eigenschaft »kein Stern» homozygot, so werden alle Abkommen 
sternlos, sind die Eltern in Bezug auf genannte Eigenschaft jedoch he- 
terozygot, so erhalt ein Viertel der Abkommen Stern. Ist der eine der 
Eltern homozygot und der andere heterozygot, so verbleiben die Ab- 
kommen ohne Stern. Am Herrengut Ericsberg wurden zwei Stiere 
ohne Stern mit sternlosen Kiihen gepaart und hierbei 30 Kalber er- 
halten. Von diesen hatten 10 Stern, wahrend die anderen sternlos wa- 
ren. Die Stiere waren heterozygot und wahrscheinlich auch alle Kithe, 
da ihre Vater Stern besassen. Unter der Voraussetzung, dass beide 
Eltern heterozygot gewesen sind, sollte sich ein Verhaltnis von 25 % : 
75 % ergeben haben. In Wirklichkeit war es 33,33 +- 8,61 % : 66,67 4 
8,61 %, was nicht gegen die Regel verstésst. Auch wenn einige Kiihe 
homozygot gewesen sind, kann meine Hypothese richtig sein. 

In Ericsberg wurden weiters durch Paarung von Tieren mit und 
ohne Stern 103 Kalber erhalten, von denen 53 mit und 50 ohne Stern 
waren. Die Eltern ohne Stern besassen wahrscheinlich einen der Geno- 
typen Aa bb cc, aa Bb cc oder aa bb Cc und die Eltern mit Stern einen 
der Genotypen Aa Bb cc, Aa bb Cc oder aa Bb Cc. In diesem Falle 
sollte das Zahlenverhaltnis 50 % : 50 % erhalten werden. Tatsichlich 
bekam man _ 51,46 -& 4,92 : 48,47 + 4,92. Es k6nnen sich auch andere 
Genotypen vorgefunden haben, ohne dass die Hypothese zu fallen 
braucht. Dass oben genannte Genotypen fiir Stern vorherrschend gewe- 
sen sind, ergibt sich aus dem Kreuzungsresultat von Tieren mit Stern 
in Ericsberg. Hierbei wurden mit drei Stieren 55 Kalber erzielt, wovon 
41 mit und 14 ohne Stern waren. Dies ergibt ein Zahlenverhiltnis von 
74,55 + 5,94 : 25,45 + 5,94 anstatt des zu erwartenden von 75 % :25 %. 

Die in Alnarp ausgefiihrten Untersuchungen lieferten dasselbe Re- 
sultat wie die in Ericsberg. Leider sind in Alnarp wahrend der Ver- 
suchszeit keine Stiere ohne Stern zur Verfiigung gestanden. Einer der 
Stiere, Kung Lucifer genannt, hatte Stern und kleine Schnippe. Die 
iibrigen, neun an der Zahl, hatten Stern. Der Genotyp scheint bei acht 
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dieser Stiere Aa Bb cc, Aa bb Cc oder aa Bb Cc gewesen zu sein. Beim 
neunten, Ivan Peter genannt, hatte der Stern den Genotyp Aa Bb Cc, da 
bei der Paarung mit einer sternlosen Kuh (Aa bb cc) ein Kalb mit 
Stern und Schnippe erhalten wurde (AA Bb Cc). 

Drei Kiihe ohne Stern (aa bb Cc) mit drei Stieren mit Stern 
(Aa Bb cc) gepaart, warfen vier Kalber, 2 mit und 2 ohne Stern. Hier 
wurde also das gewiinschte Verhaltnis 50 % : 50 % erhalten. 

Besonders interessant war das Kreuzungsresultat zwischen Tieren 
mit Stern (Aa Bb cc) und Tieren mit Stern und Schnippe (Aa BB Cc). 
Zu dieser Untersuchung wurden alle Stiere mit Ausnahme von Ivan 
Peter verwendet. Es wurden 91 Kalber erhalten, von denen 2 Blasse, 
21 Stern und Schnippe, 64 Stern und 4 keinen Stern aufwiesen. Die 
Zahlenverhaltnisse waren also 2,20 4-1,54 % : 23,07 + 4,42 % : 70,33 ++ 
479 % : 440-215 %. Sie sollten 6,25 % : 18,75 % : 68,75 % : 6,25 Yo gewe- 
sen sein, also eine gute Ubereinstimmung. 

Durch Paarung, wo beide Eltern Stern besassen, wurden 162 Kal- 
ber erhalten, von denen 24 durch Stern und Schnippe, 125 durch Stern 
und 13 durch »keinen Stern» oder einigen weissen Haaren auf der 
Stirn ausgezeichnet waren. Zu dieser Untersuchung wurden neun Stiere, 
das will sagen, alle mit Ausnahme von Kung Lucifer verwendet. Von 
diesen neun_ besass, .wie schon erwahnt, Ivan Peter den Genotyp 
Aa Bb Cc und die iibrigen einen der Genotypen Aa Bb cc, Aa bb Cc 
oder aa Bb Cc. Die Genotypen der Kithe konnten nicht festgestellt 
werden, doch ist es wahrscheinlich, dass 88 Kalber von Miittern mit 
einen der Genotypen AA bb CC, AA BB cc, aa BB CC oder Aa Bb Cc, 
32 Kalber von Miittern mit einen der Genotypen aa Bb CC, AA BB cc, 
aa BB Cc,AA bb Cc oder Aa BB cc, 16 von solchen mit den Genotypen 
AA bb cc, aa bb CC oder aa BB cc, sowie 26 Kalber von Kiihen mit 
einen der Genotypen Aa Bb cc, Aa bb Cc oder aa Bb Cc geworfen wur- 
den. Auf alle Falle haben die Paarungen zwischen Tieren mit Stern 
kein Resultat ergeben, welches gegen die aufgestellte Hypothese verstésst. 

Ein mit Stern und Schnippe ausgezeichneter Stier ergab bei der 
Paarung mit Kiihen mit Blasse 2 Kalber, von denen das eine Stern und 
Schnippe, das andere Stern besass. Blassen haben nach Paarung mit 
Stieren mit Stern 3 Kalber u. zw. 2 mit Stern und Schnippe und eines 
mit Stern geworfen. 

Diese Untersuchungen sollen fortgesetzt und kontrolliert werden. 
Jedoch schon jetzt diirfte man feststellen kénnen, dass sich »Abzeichen 
am Kopf» nach den Regeln der modernen Erblichkeitslehre vererben 
und durch polymere Faktoren bedingt sind (Funxguist 1920). 
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Diese Untersuchungen haben auch vom praktischen Standpunkte 
aus Interesse bekommen (Funkguist 1922). In Schweden hat man seit 
langem auf die Farbenzeichnung der Rinder viel zu viel Gewicht ge- 
legt. Man war der Ansicht, dass man durch Auswahl, innerhalb an- 
gemessener Zeit, eine konstante Farbe der Tiere erreichen werde k6n- 
nen. Deshalb hat man zur Zucht stets Tiere, die nicht nur selbst die 
richtige Farbenzeichnung besassen, sondern auch von solchen Vor- 
fahren herstammten, ausgewahlt. Dass uns die Ahnentafel auch nicht 
irgendwelche Garantien fiir eine konstante Farbenzeichnung der Ab- 
kommen gibt, geht deutlich aus unten angefiihrtem Beispiel hervor. 


Nr. 480 
Stern 


———— 


a 
Nr. 290 Okje Herbert 
Stern und Schnippe kleiner Stern 


| 


Nr. 359 4 Hertig Leopold 
kleiner Stern kleiner Sterr Stern 


\j— 


Nr. 148 Nr. 623 Balteberga Dietrich 
kleiner Stern kleiner Stern Stern 


ett ties 
— eee 


Nr. 537 Prins Bonaparte 
kleiner Stern Stern 


Nr. 410 
grosser Stern 


—— tiie 


Nr. 531 . Nr. 410 Kung Lucifer 
ohne Stern, Stern Stern u. kleine 
einige weisse Haare / Schnippe 


a 


Nr. 159 Okje Herbert Nr. 159 Dag Goltz 
ohne kleiner ohne kleiner 


Stern Stern Stern Stern 
ey eae 


Nr. 47 Vik Bjorn 
ohne Stern grosser Stern 
a Oe 
Nr. 626 Prins Bonaparte 
kleiner Stern Stern 
Nr. 531 ist Halbschwester zu Nr. 410. 
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Trotzdem dass die Mutter, Grossmutter und Urgrossmutter der Kuh 
Nr. 290 kleinen Stern und alle Stammvater Stern besassen, bekam diese 
Stern und Schnippe. Ihre Tochter Nr. 480 erhielt dagegen Stern, Nr. 
359 ist Schwester zu Nr. 94 und Nummer 148 und 224 sind Geschwister 
zu Nr. 623. 

Die folgende Ahnentafel zeigt uns, dass Stern in zwei aufeinander- 
folgenden Generationen auftreten kann, wenn auch einige Generatio- 
nen vorher ohne solchen gewesen sind. 


Untenstehende Ahnentafel gibt uns ein Beispiel dafiir, wie in einer 
Familie, die durch 3 Generationen »Stern und Schnippe» besessen hat, 
Stern auftreten kann. 


Nr. 377 of 
Stern 


Se 


SS ie 


Nr. 265 Nr. 377 Briz Goltz 
Stern Stern u. Schnippe Stern 
hers’ ia gga 
Nr. 137 Furst Goltz 
grosser Stern u. Stern 
Schnippe 
vanes CE nT elgg 
Nr. 679 Balteberga Dietrich 
Stern u. Schnippe Stern 
(unterbrochene Blasse) 
Nr. 265 ist Schwester zu Nr. 377. 


_— 


Ahnliches weist die folgende Ahnentafel. 


Nr: 518 Nr. 360 J 


grosser Stern Stern 
————— ee 


— ee 


Nr. 360 Kung Lucifer 
-kleiner Stern Stern u. kleine Schnippe 


ol Sa 
Nr. 189 Furst Goltz 
Stern Stern 
Se Sr eter 


_— ive 
a 


Nr. 672 Balteberga Dietrich 
Stern u. Schnippe Stern 
Nr. 518 und Nr. 360 sind Geschwister. 
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In den folgenden zwei Ahnentafeln wird gezeigt, wie in einer Fa- 
milie Stern durch vier Generationen vererbt wurde. Trotz dieser an- 
scheinend sicheren Vererbung, kann man sich nicht darauf verlassen, 
dass Stern ein konstantes Charakteristikum geworden ist. 


Nr. 448 
Stern 
—— % ahs 
Nr. 448 Briz Goltz 
kleiner Stern Stern 
pr te 
Nr. 232 Nr. 187 Act... Bjorn 
Stern u. Schnippe kleiner Stern Stern 
_ ite 
Nr. 9 Prins Bonaparte 
Stern Stern 
Nr. 232 ist Schwester zu Nr. 187. 
Nr. 559 
Stern 
a Rina. = 
Nr. 393 Okje Herbert 
Stern kleiner Stern 


lea: 


oe Saeene 
Nr. 93 Ivan Peter 
kleiner Stern Stern 
a 
Nr. 537 Balteberga Dietrich 


kleiner Stern Stern 


Wir haben viele Beispiele dafiir, dass rechte Geschwister ver- 
schieden sind. Die Kuh Nr. 582, Bromus 17 z. B. hatte Stern und 
Schnippe und bekam durch den Stier Prins Bonaparte (Stern) drei 
Kalber. Das eine Kalb, 37, Bromus 26, hatte Blisse, das andere, 91, 
Bromus 30, kleinen Stern und das dritte, 181, Bromus 33, grossen 
Stern und Schnippe. 

Da sich Homo- und Heterozygoten nicht von einander unterschei- 
den lassen, kann man durch Auswahlen von Tieren mit Stern zur 
Zucht nicht sicher sein, Abkommen mit Stern zu erhalten. Man kann 
jedoch keinen anderen Weg einschlagen. Gewoéhnlich ist der Stern 
gross, wenn er zugleich mit Schnippe vorkommt. Deshalb diirfte es 
angezeigt sein, bei Versuchen grossen Stern zu vermeiden. Anderseits 
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steht zu erwarten, dass der Stern bei Abkommen von Eltern, die beide 
einen sehr kleinen Stern (Flékchen) besitzen, leicht ausbleibt. Weiters 
muss man sich dariiber klar sein, dass der Stern bei Abkommen von 
Eltern mit »Stern und Schnippe» oder von solchen, die keinen Stern 
besassen, gleich konstant sein kann, wie der Stern von Tieren, deren 
Eltern einen solchen hatten. . 

Aus dem hier angefiihrten dirfte hervorgehen, wie schwer es 
eigentlich ist, den Stern rein zu ziichten. Wer sich darauf einlisst, 
dem steht eine Sisyphusarbeit bevor. 
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STUDIES ON HIGH AND LOW NON- 
DISJUNCTION IN DROSOPHILA 
MELANOGASTER 
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r this paper crosses are described involving the following genes: 

In the chromosome I: yellow (body-color y 0,0), scute (bristles s- 
0,0), broad (wing br 0,6), prune (eye-color pn 0,8), white (eye-color w 1,5). 
eosin (eye-color w® 1,5), facet (ommatidia fa 3,1), echinus (ommatidia 
_ €c 5,5), ruby (eye-color rp 7,5), cut (wing cr 20,0), tan (body-color ¢ 27,5) 
vermilion (eye-color v 33,0), miniature (wing m 36,5), garnet (eye-color 
g 44,4), forked (bristles f 56,5), Bar (eye-shape B 57,0). A number of 
lethals. The combination S< ee ct v g f is called X-pl and the com- 
bination S- by ee ry t f is called 6-pl. In the chromosome II: black 
(body-color b:). In the chromosome III: sepia (eye-color se), spineless 
(bristles ss), kidney (eye-shape k), ebony and sooty (body-colors e 


and e‘), pink (eye-color. p), white-ocelli (ocelli wo), rough (om- 
matidia ro). In the chromosome IV: bent (wing b;), eyeless (eye-shape ). 


I. INTRODUCTION. 


Since BrincEs wrote his often cited paper (BripGEs 1916) on non- 
disjunction we have got not only an exact proof of the chromosome- 
theory of heredity but also a very clear idea about the mechanism 
which produces exceptions to the regular criss-cross inheritance of sex- 
linked genes. Thus, if we have a Drosophila female, which is homo- 
zygous with respect to a recessive sex-linked factor, and if among her 
offspring there occur matroclinous daughters and patroclinous sons 
this means that there has been either primary or secondary non-dis- 
junction. In primary non-disjunction the two X-chromosomes both 
remain in the egg or both go out to the polar body. When an egg 
containing two X:s is fertilized by a Y-chromosome-bearing sperm we 
get a matroclinous daughter and when a non-X-containing egg is ferti- 
lized by an X-carrying sperm the result is a patroclinous son. The 
matroclinous daughters have thus the constitution XXY and during 
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their maturation all possible combinations of the sex-chromosomes 
occur with the consequence that also these females will produce ex- 
ceptional daughters and sons. This is the secondary non-disjunction, 
and it follows that the exceptions arise from ovocytes with hetero- 
synapsis (synapsis between X and Y) since it is possible only after 
heterosynapsis to obtain two-X or non-X-containing eggs. After such 
a heterosynapsis there are furthermore two different possibilities: the 
free X may go with the synapsed X or it may go with the Y, and it is 
from the first of these two cases that the exceptions result. Now, under 
the condition that it is purely a matter cof chance which of these two 
possibilities it is that occurs BripGeEs derives the formula giving the 
relation between the percentage of heterosynapsis (2) and the percen- 


tage of exceptions (y): y= an (BripcEs 1916 p. 17). And if there 
is a random distribution of the sex-chromosomes during synapsis, 
which means that there are twice as many possibilities for XY-synapsis 
as for XX-synapsis or that x is 66 %, this gives the value y= 20 %. 
But as a matter of fact BripGes found as a rule not 20 % of exceptions 
but only 4,3 % (corresponding to x16, %). 

One may therefore ask the reason why the XX-synapses are so 
much commoner than the XY-synapses. This, of course, is a question 
of the cell-physiology, but if we could find different lines of non- 
disjunction giving different percentages of exceptions we could at least 
analyze the genetical basis of such a difference. BripGEs himself found 
a few cultures with exceptionally high percentages of exceptions and 
he suggested that it was due to a mutation in the Y-chromosome. But 
as his data are very few, they seem not to be conclusive. In a footnote 
(p. 142) he states, however, that he has made extensive tests, which 
prove this view and which show that the mean percentage of excep- 
tions in this high non-disjunctional line is about 20. 

Now I possess a stock of non-disjunctional flies always giving a 
high percentage of exceptions, viz. the so-called eosin line of high non- 
disjunction, i. e. a line where the XXY-females carry eosin in both 
the X:s and forked in one of them and where these females in every 
generation are mated to Bar males. This culture was sent to me by 
Dr. Monr in Christiania who brought it with him from Dr. BrincEs in 
New York, but I do not know anything about its origin. 

In order to examine if the high percentage of exceptions also in 
this stock was due to something in the Y-chromosome I crossed at a 
venture in masscultures exceptional females to various males. Thus 
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for instance I crossed exceptional females from the high non-disjunc- 
tional stock to wild type males. From this again exceptional daugh- 
ters were crossed to their exceptional brothers, and here we had to 
expect a low percentage if namely this percentage was dependent on 
the Y. But in a total of 397 flies I found 17,4 % of exceptions. In two 
further generations exceptional sisters were crossed to exceptional 
brothers. In the first of them we had to expect a high percentage and 
in the second one a low percentage. The figures were however in the 
first generation 23,1 % of exceptions in a total of 420, in the second 
generation 25,2 % in a total of 313. Hence it was obvious that it 
probably could not be the Y-chromosome which was responsible for the 
high percentage of exceptions in the eosin line of high non-disjunction 
and it therefore seemed to me to be worth while to study more 
thoroughly the genetical basis of this high percentage. 

Even from the beginning it must be noted that a rather great 
difficulty is involved in such an examination because of the fact that 
there always is a very large range of variation of the exception-percen- 
tage and that there surely exist a great number of external and internal 
but not hereditary causes which have an influence on this percentage. 
Thus although we may use the statistical methods for testing whether 
two different percentages belong to the same category or not, it is 
impossible to rely with absolute certainty upon these methods. But 
on the other hand as we have no other means of interpreting the signi- 
ficance of the figures from our tables I think that the statistical methods 
are indispensable. 

I have made use of only one statistical quantity, viz. the mean 
error. Thus if for instance in one series of experiments there occur n 
flies with p percent of exceptions and in another m flies with q percent 
of exceptions then the mean error for the first series is +// 20%) 


and for the second +/ 9 . Next in order to conclude that the 


two values p and q belong to different categories the comparison is 
made so that the difference between p and q must be more than 3 times 


//2ee—) —— In doubtful cases we may of course also 





be led by the genetic constitution of the culture just tested. To every 
percent of exceptions that is calculated I have added -+- the mean error. 

Since now in nearly all my cultures sex-linked lethals have been 
present it is not correct to calculate the number of exceptions as 
percents of the number of hatched flies but it has been necessary to 
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use another male number. If there has been only one lethal present 
the number of males is multiplied by 2, in most of the cultures, 
however, two lethals (/; and 1,) at the distance of 8,9 units have been 
present and in these cases the number of males is multiplied by 2,2. 
(For the derivation of the number 2,2 see BoNNIER 1922). In other cul- 
tures, finally, there have been lethals in both the X-chromosomes (cf. 
BonniER 1923) and in these cases there has been chosen as male number 
95 % of the number of females since the proportion in Drosophila 
between males and females according to Warren (1918) ordinarily is 
95:100. In all doubtful cases I likewise have taken 95 % of the 
females as the male-number. 

In order to avoid errors due to the influence of the environment 
the rule has been to count only those cultures in which -at least 40 
females have hatched. But as a number of cultures has been made 
up under rather unfavorable culture-conditions it has been necessary 
in a few instances in order to have any result at all to consider also 
cultures with a lower output. Finally concerning the tables I have by 
the side of the number of regular males tabulated the theoretical num- 
ber used for the calculation of the percentages and in order to make 
it possible for the reader to judge the theoretical value of the experi- 
ments I have stated for every culture the phenotype of the parents and 
from which culture they are descendents. 

I am much indebted to Dr. M. E. CoLLett, who has been kind 
enough to correct the English text and to Dr. G. SODERBERG for her kind- 
ness in drawing the figures. 


Il. THE EXPERIMENTS. 


Let us now begin by enumerating the different a priori causes 
which are not due to the environment but which may influence the 
percentage of exceptions. 

1. There may be different kinds of Y-chromosomes (as mentioned 
by BripGEs). 

2. There may be a gene or genes in the autosomes. 

3. There may be a gene or genes in the X-chromosome. 

4. There may be genes both in the autosomes and in the X. 

5. There may be a cytoplasmic »factor» inherited only from the 
females. 

6. There may be still other causes. 

From the trial mentioned in the introduction it was infered that 
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the Y-chromosome had nothing to do with the percentage of exceptions 
and also that the autosomes were not responsible for this percentage 
since by these crosses the high-percentage producing females should at 
least in some instances have been heterozygous for the autosomes of 
the high non-disjunctional stock. But in order to have a more exact 
answer to this point the following experiments were carried out. A 
number of pair-cultures were raised where the flies had the consti- 
tution of the high non-disjunctional stock (Table 1). (It must be 
remembered that whereas the crosses in this stock from the beginning 


— ly B there had arisen before the beginning of the 


experiments here published two lethals [l; and I,] in the forked-bearing 
chromosome). 


were of the type 


TABLE 1. 
Offspring of eosin exceptional daughters from high non-disjunctional 
cultures when mated by Bar exceptional sons from high non-disjunc- 
tional cultures. 
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690 | 614 stock | 40 
Total 184 | 297 | 499 | 157 | 1382 | 


Percentage of exceptions 24,67 + 1,16. 








As table 1 shows the result was a total of 1382 flies with 24,67 4- 1,16 
percent of exceptions. Next (table 2) exceptional females from the 
high non-disjunctional stock or from table 1' were crossed to males 
from other sources giving a total of 1995 and an exception-percentage 
of 21,40-- 0,92. In three different cultures crosses of the same kind 
were made but with the difference that the males carried in addition 
to other genes the gene eosin and thus making it impossible to 
distinguish regular and exceptional daughters. However, among a total 
of 132 males there were ‘17,42 +-3,3 percent of exceptions. (Table 3). 
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TABLE 2. 
Offspring of eosin exceptional daughters from high non-disjunction 
cultures when crossed to males from other sources. 
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TABLE 3. 
Offspring of eosin exceptional daughters from table 1 when mated 
males which among others carried the gene eosin. 
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Percentage of exceptions 17,42 + 3,30. 


Finally exceptional daughters from tables 2 and 3 were crossed to 
still other kinds of males and this was carried on for two generations. 
As table 4 shows the output was 1073 flies with the percentage of ex- 
ceptions 21,44 + 1,25. 
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TABLE 4. 
Further generations of female-exceptions from high non-disjunction 
cultures when mated by various males. 








Mother from Father from | . 


Culture 
Fathers 
phenotype | 
daughters 
Exceptional 
daughters 
Regular sons 
Calculated 
regular sons 
Exceptional 
sons 
Total 
calculated 
offspring | 


| 
| 
| 
| 





| 23 183 | 
17 | 196 | 
| 24 | 150 | 
26 | 198 | 
| 9 | 157 | 
| | 27 | 190 
Total 104 | 187 | 411 | 126 | 1073 
Percentage of exceptions 21,41 + 1,25. 
Common percentage of exceptions from tables 1—4 22,28 + 0,62. 
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As is seen immediately the percentage of exceptions from the 
tables 1—4 all have the same order of magnitude and from this I 
concluded that neither the Y nor the autosomes may influence the 
percentage of exceptions. I have therefore in the following experiments 
not paid much attention to the constitution of the males to which 
I have crossed the exceptional females. It would however have been 
better in order to test the influence of the X only always to cross these 
females to males from unrelated stock, since we than could have been 
quite sure never to get exceptional females homozygous with respect 
to the autosomes of the high non-disjunctional stock. There is namely 
the possibility, that although the X:s from the high non-disjunctional 
stock (which in the following may be denoted by X) alone may be 
responsible for the high percentage of exceptions, when these X:s are 
not present the females which are homozygous with respect to the high 
non-disjunctional autosomes also may produce a percentage of excep- 
tions higher than the ordinary as a consequence of autosomal genes (in 
the same sense as for instance there are autosomal genes which pro- 
duce the same eyecolor as do sex-linked genes). Some of the results 
may therefore be looked upon as merely alternative. 

Now when taking regular daughters from high non-disjunctional 
cultures and crossing them to various males the XXY-females always 
produce a low percentage of exceptions (table 5) which makes it clear 
that point 5 viz. the assumption of a cytoplasmic »factor» only inheri- 
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ted by the females can not hold good. From this it also follows that if 
there are genes which are responsible for the high percentages these 
genes must be strictly recessive. 


TABLE 5. 
Offspring of wild type daughters from culture 440, table 2, when mated 
by 6-pl males from stock. 
































| | | 
| Culture Total Regular | Calculated | Exceptional 
| Number daughters sons | regular sons sons 
| 
442 110 | 44 88 | 0 
443 92 58 58 0 
| 450 ow | 387 | 87 | 0 
Total | 304 | 189 233 | 0 | 
me | F | 67 a ae 
| 45 (156 55 2m 6} (2 
446 =| «138 37. | 81 4 
| 451 | 135 | 4. | 99 2 
| Total | 499 | 204 #+=| 368) | 9 


Percentage of exceptions 2,15 + 0,80. 


The first inference that is to be made with absolute certainty is 
thus that the X:s are themselves capable of producing the high percen- 
tage of exceptions. But what is it in the X:s which produces this high 
percentage? 

In order to have an answer to this question I have used a method 
consisting in the separation of the X:s and then joining various pieces 
of them with other X:s and in each case I have calculated the percen- 
tage of exceptions. Thus I took 7 regular wild type females from 440 
(table 2) and crossed them to scute broad echinus ruby tan forked 
males (i. e. 6-pl males) (table 5). Because of the fact that 4 of these 
7 females produced exceptional sons they showed themselves to be 
XXY-females. As the wild-type mothers of table 5 had the constitution 

Xx 
Se ee Crug f 
herited the whole X-chromosome with the exception of the part to the 
left of echinus and likewise the scute forked daughters must have in- 
herited the X-chromosome with the exception of this same left part 
and a part of the right hand end of the chromosome. <A number 
of such females were crossed to males of various kinds also from 


it is obvious that their scute daughters should have had in- 
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table 5, but in order to avoid the production of XXYY females the 
males were always taken from those cultures of table 5 in which no 
exceptions occurred. Unfortunately only three of these females showed 
themselves to be of the XXY type (table 6). As expected there was the 
low percentage of exceptions in tables 5 and 6, viz. 2,45 -- 0,80 and 
2,59 ++ 0,69. 
The mother of cult. 462 (tab. 6) had the constitut. = - tte ; 
Se be eens OF 


3 
and she was crossed to a scute echinus male from culture 450 (table 5). 
A number of her scute daughters were crossed to wild type males 
from stock. Of these daughters those which were not exceptions them- 
selves (table 7) had in both their X:s inherited a part of the original 
X:s. In one of the X:s they thus carried the whole part of an X which 
lies to the right of some point between echinus and cut in which in 
the meanwhile a new lethal had arisen (l;, see BonnieR 1923). The 
other X was of the constitution s- w* l; |. f or perhaps in some instan- 
ces S- w* I; l,, i. e. of the original X there remained a piece from a point 
between scute and eosin to a point to the right of tan. Thus finally 
the section that was common to the two X:s and which originated 
from the X:s had its endpoints somewhere between echinus and cut 
and somewhere between tan and forked. Such crosses were continued 
for some generations where the exceptional females were always picked 
out. From table 7 we find that in a total of 3588 there was 9,28 4- 0,49 
-percent of exceptions. 

The scute forked mother of culture 463 (table 6) had one X of 
the constitution s- [; l- f and a part of this X reaching from a point 


TABLE 6. 


Offspring of regular daughters from table 5, when mated by males 
from the same table. 
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Percentage of exceptions 2,59 + 0,96. 
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TABLE 7. 
Offspring of scute non-disjunctional daughters from 462 table 6 and 
their exceptional female descendents when mated by wild type males. 
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Percentage of exceptions 9,28 + 0,19. 


between eosin and echinus to a point between garnet and forked was 
inherited from the X. She was likewise crossed to a scute echinus male 
from culture 443 (table 5). Some of her regular scute daughters were 
crossed to wild type males from stock and from these cultures excep- 
tional females were again crossed to wild males and this was con- 
tinued for a few generations. As table 8 shows I got here 6,93 4- 0,75 
percent of exceptions in a total of 1140 zygotes. The part common to 
the two X:s which was inherited from the X:s extended from a point 
between echinus and cut to a point between tan and forked. 

The mother of culture 467 (table 6) carried an X of the consti- 
tution s- w* l; l, f in which a.part from a point between scute and eosin 
to a point between tan and forked originated from X and she was 
crossed to a scute eosin male from 450 (table 5). Some of her regular 
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scute eosin daughters were crossed to wild males from stock and I 
proceeded as in the foregoing cases. As it may be seen from table 9, 
there occurred in this way 2159 zygotes with a percentage of excep- 
tions of 12,83 40,72 %. And here the part common to the two X:s 
and inherited from the original high non-disjunctional X:s was the 
whole chromosome with the exception of a piece to the left of a point 
between scute and eosin plus a piece to the right of a point between 
fan and forked. 


TABLE 8. 
Offspring of scute non-disjunctional daughters from 463 table 6 and 
their exceptional female descendents when mated by various males. 
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Percentage of exceptions 6,93 + 0,75. 


I think thus that the inference may be made that the lowering of 
the percentage of exceptions in these cases is due to the absence of 
some parts of the X-chromosome. But as a matter of tact this lowering 
in all three cases is not great enough to reach the limits of error of the 
ordinary low percentage, but reaches only a percentage between this 
low percentage and the high percentage typical of the eosin line of 
high non-disjunction. On the other hand if we compare the percentage 
of exceptions from tables 7 and 8 their difference is 2,35 and this dif- 
ference divided by the mean error of the difference is 2,61. In the 
same way the difference between the values from tables 7 and 9 is 3,55 
and the ratio of the difference and the mean error of the difference 
is 4,08. Finally the corresponding values for the comparison of the 
figures from tables 8 and 9 are 5,9 and 5,67. It is therefore not possible 
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to conclude from these figures whether the percentages from the 
tables 7, 8 and 9 belong to different categories or not. But at least in 
the case of the tables 8 and 9 the difference between the percentages is so 


TABLE 9. 
Offspring of scute eosin non-disjunctional daughters from 467 table 6 
and their exceptional female descendents when mated to various males. 
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Percentage of exceptions 12,83 + 0,72 


great when compared with the mean error as to make it very possible 
that it is not due solely to errors in sampling. 

It was, however, necessary to make an extensive number of 
further crosses in order to have more available data on the problem. 

The same principles for testing the problem were used at this 
time, but it seemed to be more convenient to arrange the experiments 
in such a way that the non-disjunctional females which were to be 
examined had inherited one-whole X and that there only in the other 
sex-chromosome were present greater parts of other X:s. For one line 
of cultures, however, (table 16) one X-chromosome was used in which 
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only a piece from a point between scute and echinus up to a point 
between tan and forked originated from an X. 

Thus from culture 510 (table 9) there were taken 6 regular scute 
females and crossed to Bar males from stock (table 10). Of these sex 
females four were of the ordinary XX type and from their offspring 
there were taken sons of different constitution and crossed to high-non- 
disjunctional females (from table 2) and to a scute eosin female from 
culture 531 (table 9). 

TABLE 10. 
Offspring of regular scute females from 510 table 9 when mated to Bar 
males from stock. 






































Culture . Regular Exceptional Regular Exceptional 
Number daughters daughters sons sons | 
543 127 0 84 | 0 | 
544 84 0 73 0 
57. 125 0 54 0 | 
576 143 0 139 0 
Total | 479 | 0 | 350 0 | 
540 | 105 .  . at. es | 
542 | 123 1 | 36 | 2 | 
Total | 228 | 3 | 124 6 


In this way it was possible to obtain a number of non-disjunc- 
tional lines, where other parts of the X were common to the sex-chro- 
mosomes of the females. 

A scute echinus cut male from 576 (table 10) was crossed to an 
eosin female from 588 (table 1). This cross constituted culture 638 
(table 2) and from this culture again a wild type daughter was mated 
by an eosin vermilion forked* Bar male from stock (culture 661, 
table 11). In this and the following cultures from table 11 the pieces 
of the X which is common to both the X:s of the non-disjunctional fe- 
males extends thus from a point between cut and vermilion to a point 
to the right of forked. The percentage here was 15,58 4- 1,01. 

Another scute echinus cut male from 544 (table 10) was crossed 
to an eosin female from 588 (table 1). From this cross (602, table 2) 
a wild type female was taken (659, table 12) being the first of the two 
cultures in table 12. Here too the part of X common to both X:s has 
its limits between cut and vermilion and to the right of forked. The 
percentage was 10,64 -- 1, in a total of 517. 
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TABLE 11. 
Offspring of a wild type non-disjunctional daughter from 638 table 2 
and her exceptional female descendents when mated to eosin vermilion 
forked* Bar males. 
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| 661 638 2 | stock | — | 83 | 21 33! 79 | 24] 207 
| 702 661 11 661 11 75 | 22 >) 7 | 2] 
| 703 661 | 11 661 11 | 168 | 21 53 | 160 | 21 | 370 
705 661 11 661 11 81 | 13 13 | 77 | 18 | 189 
| 706 661 | 11 661 11 | 146 | 21 41 | 139 | 26 | 132 
| Total 553 | 98 | 160 | 525 | 101 | 1277 


Percentage of exceptions 15,58 + 1,01. 


TABLE 12. 
Offspring of a wild type non-disjunctional daughter from 602 table 2 
and of one of her exceptional daughters, when crossed to eosin ver- 
milion forked* Bar males. 
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| 659 | 602 | 2 | stock _ 65 5 40 80 8 | 158 | 
| 707 | 659 | 12 | 659 12 165 | 21 76 | 152 21 359 | 
| Total 230 | 26 | 116 | 232 | 29 | 517 | 


Percentage of exceptions 10,64 + 1,10. 
Common percentage of exceptions from tables 11 and 12 14,16 + 0,82. 


Next a non-disjunctional eosin female from 589 (table 1) was 
mated to a scute echinus cut vermilion male from 544 (table 10) con- 
stituting culture 597 (table 2), and from this culture wild type daugh- 
ters were crossed to yellow and Bar males (table 13). In this line 
the part of the X common to the sex-chromosomes has its left limit 
between vermilion and garnet and its right limit somewhere to the 
right of forked. The percentage was 13,2 ++ 1,s in a total of 414. 

The mother of culture 596 (table 2) was an exceptional daughter 
from 589 (table 2) and she was mated to a scute garnet forked male 
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TABLE 13. 
Offspring of non-disjunctional wild type females from 597 table 2 and 
of their exceptional female descendents when mated to various males. 
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Percentage of exceptions 13,28 + 1,6s. 
TABLE 14. 


Offspring of a forked non-disjunctional daughter from 596 table 2 and 
of her exceptional female descendents when mated to various males. 
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655 | 506 | 2 y |stock} — | 119} 17 | 43 | 103) 12 | 251 
667 | 596 | 2) y » — | 87) 8 1 | 111} 16 | 262 
694 | 667 | 14) w > | 169) 15 3 | 161! 17 | 362 
695 | 667 | 14 | w » — | 143; 5 5 | 136 | 23 | 307 
696 | 667 | 14 | w » — | 127| 22 | '3] 121| 18 | 288} 
698 667 | 14 | y | 667 | 14 | 110| 20 1 | 105, 11 | 246 
| 699 | 667 | 14) y | 667 | 14 | 151] 12 0 | 143/ 134 319 
' 714 | 655 | 14) y | 655 | 14 | 102 6 | 41 97) 10 | 215 
715 | 655 | 14; y | 655 | 14 | 86 4| 24; 82) 7) 179 
716 | 655 | 14| y | 655 | 14 | 62} 5) 16) 59} 4) 130 
721 | 667 | 14 | y | 667/] 14 | 83 9/ 1! 79| 13 | 184 | 
722 | 667 | 14] y | 667 | 14 | 74 2). 2} 70 | 4} 155] 
| Total | 1843 | 140 | 139 | 1276 | 148 | 2907 | 


Percentage of exceptions 9,91 + 0,56 


from 544 (table 10). A number of her forked daughters were crossed 
to yellow males and this procedure was repeated for some genera- 
tions (table 14). Here the piece common to the X:s and inherited 
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from the X extended from a point between eosin and echinus to a 
point between vermilion and garnet. The percentage of exceptions 
was 9,91 -- 0,56 in a total of 2907. 

The ancestry of culture 674 (table 15) is the following: An eosin 
daughter from 588 (table 1) was crossed to a scute eosin cut vermilion 
garnet forked male from 575 (table 10) in the culture-bottle 636 
(table 3) and one of her eosin daughters was the mother of 674 (table 


15). She herself was mated to a yellow male and the ordinary pro- 
cedure was followed for some generations. The part here common 


TABLE 15. 
Offspring of a regular eosin non-disjunctional daughter from 636 table 3 
and of her exceptional female descendents when mated to various males. 
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746 | 712 | 15 
Total 553 | 43 | 357 | 513 | 50 | 1159 | 
Percentage of exceptions 8,02 +- 0,80. 


























to the X:s and originating from X has its left limit between scute and 
eosin and its right one between echinus and cut. The output was 
8,02 -- 0,80 percent of exceptions in a total of 1159. 

Finally a scute eosin female from 531 (table 9) was mated to a 
scute eosin vermilion garnet forked male from 544 (table 10) consti- 
tuting culture 639 (table 9). A scute eosin forked daughter from this 
culture was then mated to yellow males and the scheme was followed 
of taking exceptional daughters and crossing them to various males for 
some generations (table 16). The percentage here is 9,51-- 0,90 in a 
total of 1062. The part of the X which is common to the sex-chromo- 
somes has one limit between scute and eosin and the other between 
cut and vermilion. 

Before I finish the enumeration of the different crosses of the ex- 
periment it must be remembered that in the crosses of tables 5, 6 and 
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TABLE 16. 
Offspring of a scute eosin forked regular non-disjunctional daughter 
from 639 table 9 and of her exceptional female descendents when 
mated to various males. 
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| | (the same | | 
| as the one | | 
used in | | | 
| . 708) | | | | | 
Total | 506 | 51 | 207 | 455 50 | 1062 





Percentage of exeptions 9,51 + 0,90. 


10 we had a typical low percentage of exceptions and this ensures that 
the something in the chromosomes which makes this percentage higher 
than usual must be present in both the homologous chromosomes (or 
absent from both the chromosomes if it is the absence of something 
which produces the high percentage). And as a consequence, if there 
is a gene or a set of genes which produce the high percentage, these 
genes have no effect in flies heterozygous for all of them. 


III. DISCUSSION AND CONCLUSIONS. 


From the data reported in the preceding chapter there are not 
many conclusions which can be drawn with absolute certainty. But in 
maintaining the denotation X for the X-chromosomes originating from 
the eosin line of high non-disjunction, the following points have been 
proved by the experiments: 

_ 1. Non-disjunctional females, which are homozygous for the two 
X:s give always the high percentage of exceptions no matter from 
where the Y-chromosome and the autosomes originate. 


2. Non-disjunctional females which are heterozygous with respect 
Hereditas IV. , 7 
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to all the chromosomes from the eosin line of high non-disjunction 
produce a low percentage of exceptions. 

3. The ovarian cytoplasm of the exceptional females from the high 
non-disjunctional cultures can not be responsible for the high percen- 
tage for if it were, their regular non-disjunctional daughters should 
always produce the high percentage of exceptions. But from tables 5 
and 10 it is clear that this is not so. 

4. In fragmenting the original X:s and making up non-disjunc- 
tional cultures, where the exceptional females are homozygous with 
respect to different parts of these X:s it has been possible to produce 
a number of different percentages of exceptions all of which lie 
between the ordinary low percent and the high percent from the eosin 
line of non-disjunction. 

Concerning the last point one might suggest that it is some in- 
fluence from the autosomes or the Y-chromosome which makes the 
percentage higher than the ordinary low percentage. But as a matter 
of fact there are a great number of instances recorded in the tables of 
the foregoing chapter where the exceptional females have been at the 
most heterozygous with respect to the autosomes from the high non- 
disjunctional line and having another Y-chromosome. Thus it seems 
to me that one may infer that neither the Y-chromosome nor the auto- 
somes of the eosin line has any influence upon the exception percen- 
tage. But as I mentioned in the introduction it seemed to me to be 
clear from the first crosses made that the whole force which produce 
the high percentage originates from the X and that I therefore did not 
pay sufficiently great attention to the source from which the autosomes 
and the Y-chromosomes of the tested females originated. Thus finally 
I concede that I have no complete and absolutely conclusive proof that 
the autosomes and the Y-chromosome are without influence upon the 
percentage of exceptions in the eosin line but the data from my tables 
makes it at least highly probable that it is so. 

Of the different possibilities enumerated at p. 84 only two remain 
which may be used to explain the high percentage, viz. the possibility 
of a gene or genes in the X (which thus must be recessive) or the 
possibility of something else in the x. 

If it was a recessive gene in the X which was responsible 
for a percentage higher than the ordinary one than in all experiments 
where we have found such a higher percentage we had to find a 
common piece of the X with respect to which the exceptional females 
were homozygous. But as a matter of fact there are instances in which 
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no such common piece exists in which however we have a percentage 
which is much higher than the ordinary low percentage even if we 
pay regard to the error of sampling. Thus in the cultures recorded 
in table 11 the exceptional females are homozygous for a piece of the 
X which lies to the right of cut but in table 15 they are homozygous 
for a fragment lying to the left of cut. From the first of these tables 
we find, however, the percentage 15,58 ++ 1,01 and from the second the 
percentage 8,02 ++ 0,80. Likewise in table 13 the exceptional females are 
homozygous with respect to a piece of X which has its left hand end to 
the right of vermilion and in table 16 the part of X has its right hand 
end to the left of vermilion but in the first of these tables the 
percentage of exceptions is 13,23 +- 1,68 and in the second one the per- 
centage is 9,51 -+ 0,90. 

It seems thus that there probably can not be any genes in the X 
which are responsible for the high percentage of exceptions in the 
eosin line of high non-disjunction. Of course, however, since in the 
experiments I have not made use of any genes to the left of scute or 
to the right of forked it may have happened that in all the cases I 
had merely got flies homozygous for pieces of X lying to the left of 
scute or to the right of forked. But this is something so improbable 
that I think we may neglect this possibility. But even if it were so, we 
have not explained the great variability of the exception percentage 
arrived at in the experiments of the foregoing chapter. 

Indeed if we arrange the different percentages of exceptions from 
the cultures where the exceptional females have been homozygous for 
various parts of the X:s in order of their magnitude then we have 
a series beginning with 6,93 4+- 0,75 (table 8) and ending with 15,58 - 1,01 
(table 11). But how is this to be explained? There is really one ex- 
planation which fits the figures fairly well, but I wish from the be- 
ginning to point out that this explanation must be looked upon only 
as an alternative one until data are available to a greater extent. 

The explanation is as follows, there are no genes which are res- 
ponsible for the different percentages of exceptions, but it is the length 
of the part of the X per se with respect to which the exceptional fe- 
males are homozygous which regulates the percentage of exceptions, in 
such a way that. when this part is long then the percentage is high and 
when this part is short then we have a low percentage of exceptions. 

When I started the experiments I believed that there should be 
genes in the X responsible for the high percentages and by this process 
of fragmenting the X and then uniting the different parts I expecied 
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to find only the ordinary low percentage (4,3 %) and the ordinary 
high percentage (about 22 %). As furthermore it seemed not to be of 
any special interest to have a precise location of these supposed genes 
I did not consider the fact that in some cultures I had a badly deter- 
mined endpoint in the piece of the X chosen (i. e. that lying between tan 
and forked). It is therefore in a number of cases only possible to say 
that the length of the pieces of the X with respect to which the excep- 
tional females are homozygous has a value lying between two widely 
differing limits. In other cases the difference between these limits is 
much smaller. Such are for instance the cases from tables 11—16. 
And from this we may see at once that there really exists some sort of cor- 
relation between the length of the X and the percentage of exceptions. 

In order to analyze the results in more detail let us begin with the 
following considerations. In both the tables 11 and 12 the left limit 
of the X part lies between cut and vermilion and the right limit lies to 
the right of forked and probably coincides with the right hand end 
of the whole chromosome. The difference between the two percentages 
from these tables is not less than 4,91 %, but the mean error of this 
difference is on the other hand as large as 1,7 % and three times this 
error makes 5,1. We may therefore believe that the percentage from 
tables 11 and 12 belong to the same category and if we thus add the 
figures from 11 and 12 we have a total of 1794 with the percentage of 
exceptions 14,16 + 0,82 as is mentioned at the bottom of table 12. 

If any mathematical relation exists between the percentage of ex- 
ceptions (which may be called y) and the length of the piece of X 
(which may be called z) with respect to which the exceptional females 
are homozygous, it is to be believed that this relation is of a very 
complicated kind. But as is usual in mathemathics complicated rela- 
tionships may often as a first approximation be given in a simple form 
for instance as a linear equation. Let us therefore suppose as this first 
approximation of the relation between y and z that y=a-+ kz. Since 
we have found that flies not homozygous for any part of X give the 
low percentage it follows that when z=—0O we shall have y = 4,3. 
Thus a= 4,3. 

Of the other experiments there are two in which we have a rather 
good determination of the endpoints of the parts of X used, viz. the 
experiments from tables 14 and 16. It is therefore convenient to use 
these experiments for the determination of k. In table 14 the endpoints 
of the part of X lie, the first between eosin and echinus and the second 
between vermilion and garnet. The minimum length of the part of 
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X used is thus 33 — 5,5 units or 27,5 units and the maximum length 
is 44,4 — 1,5 or 42,9 units. For the case of simplicity we may approxi- 
mate the percentage from table 14 as 10,3 % (which of course is 
allowable since the mean error is 0,56 %). We have thus the following 
two equations for the determination of the limits of k: 

MWe 45+ Bak or k= Om 
and 

10,3 = 4,3 + 429k or k= 0,1. 

From table 16: we likewise find that since the endpoints of X 
lie between scute and eosin and between cut and vermilion the mini- 
mum length is 18,5 units and the maximum is 33 units. If also here 
.for the case of simplicity we approximate the percentage as 9,3 % 
(which is justifiable since the mean error is 0,90) we have the following 
equations for the determination of the limits of k 

9,3 = 4,3 + 185k or k=0,277 
and 

9343+ 33k or k= 0,15. 

In the first case the mean value for Kk is 0,18 and in the second case 
it is 0,21. The mean from both cases is thus k — 0,195 or in order to 
have a simpler value we may take k — 0,2. We have thus finally found 
the relation between the percentage of exceptions and the length of 
the part of the X with respect to which the exceptional females are 
homozygous to be of the form 

go ds + O2<. 

Let us now see how this equation fits the figures from the different 
tables. That it fits the tables 14 and 16 is immediately clear since 
we have derived the value k —0,2 from these tables. 

In the tables 7, 8 and 9 we had the badly located right endpoint 
of the part of the X of which we know only that it lies between tan 
and forked. It is thus almost certain that our equation here must fit 
the figures. In tables 7 and 8 the left hand end of the part of the X 
lies between echinus and cut and the minimum and maximum length’s 
of the part of the X is thus in both these cases 7,5 and 51 units respec- 
tively. In table 7 the percentage is 9,3 giving with the aid of our equa- 
tion a length of 25 units for the piece of the X and in table 8 the per- 
centage is 6,9 giving a length of 13 units. In table 9 the left hand end 
of the part of the X used lies between scute and eosin and hence the 
minimum and maximum lengths of the X are here 26,0 and 56,5. As 
the percentage in table 9 is 12,8 we find the length for the part of the X 
used to be 42,5. 
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In the experiments recorded in the tables 11, 12, 13 and 15 we have 
much more clearly defind endpoints of the part of the X. In table 15 
we have the percentage 8,0 from which we find that the length of the 
part of the X is 18,5 units and that suits the experiment very well since 
one of the limits of the X lies between scute and eosin and the other 
between echinus and cut and hence the minimum and maximum 
length’s of the part of the X used are 4,0 and 20,0 units. 

Concerning the experiments from tables 11, 12 and 13 the right 
end of the part of the X used lies to the right of forked and more 
probably it coincides with the right hand end of the whole chromo- 
some. From tables 11 and 12 (when taken together) we have the 
percentage 14,2 which gives us the length of the X as 49,5 units. In 
table 13 we have the percentage 13,3 from which the length 45 units of 
the X is found. = 

If we thus suppose that the right end of the part of the X used 
in these last mentioned tables coincides with the right endpoint of the 
whole chromosome and if we furthermore suppose that in tables 11 and 
12 the left end of the part of the X lies just at the middle of the loci 
for cut and vermilion or at 26,5 and that likewise in the experiment of 
table 13 the left endpoint of the part of X used lies just at the midpoint 
between vermilion and garnet or at 38,7 then we find the following two 
values for the total length of the X-chromosome as counted from the 
locus of scute: 

Total length of the X-chromosome calculaied from the data of 
tables 11 and 12 : 76,0 units. 

Total length of the X-chromosome calculated from the data of 
table 13 : 85,7 units. 

Let us now finally consider the figures from the tables 1, 2, 3 
and 4. There we have a percentage of 22,3 but as only table 1 shows 
a percentage higher than this value and all the three other tables a 
percentage lying below it, it seems to be more correct to use the: per- 
centage from table 2, viz. 21,4 % (of the four tables 1—4 the table 2 
has also the lowest'mean error). But the experiments of these tables 
concerned high non-disjunctional females i. e. the exceptional females 
here were homozygous for the whole X. Thus also from these experi- 
ments it is possible to calculate the length of the whole X-chromosome. 
The equation for this calculation is 21,4 = 4,3 + 0,2 z or: The length of 
the X-chromosome as calculated from experiments with high non-dis- 
junction : 85,5 units. 

We have thus by means of the equation for the correlation 
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between the length of the used part of the X and the percentage of ex- 
ceptions calculated three different values for the whole length of the 
X-chromosome viz. 76,0, 85,5 and 85,7 units. Now — so far as I am 
aware — the whole known length of the X-chromosome is about 71 
units and if we remember that all the calculations are only approxi- 
mate and that the length of the X-chromosome may be longer than the 
part of it that we know to day then it must be said that the calculated 
values agree very well with the value 71. 

Here it may be the place to make a short summary of the reasons 
for the supposition that it is the length of the part of the X with 
respect to which the exceptional females are homozygous which de- 
termines the percentage of exceptions: 

1. Data are secured which show that XXY-females homozygous 
for the whole X produce the high percentage (about 22 %) of excep- 
tions and which indicates that neither the autosomes nor the Y-chro- 
mosomes have any influence upon this percentage. 

2. XXY-females being homozygous with respect to different parts 
of the X produce percentages of exceptions all lying between the ordi- 
nary low percentage (4,3 %) and the high percentage of the eosin line 
(about 22 %). 

3. In a number of different experiments XXY-females which have 
been homozygous for parts of the X having no points in common have 
produced percentages of exceptions which coincide neither with the 
ordinary low percentage (4,3 %) nor with the high percentage (about 
22 %) even if we consider the error of sampling. This makes the 
possibility of sex-linked genes for the percentage of exceptions at least 
highly improbable since it has been concluded from other experiments 
that if such genes existed they should have been recessive. 

4. XXY-females which are homozygous with respect to a longer 
piece of the X produce really a higher percent of exceptions than 
do XXY-females which are homozygous for a shorter piece of 
the X. 

5. The approximate relation y = 4,3 + 0,2 z between the percent 
of exceptions (y) and the length (z) of the part of X with respect to 
which the XXY-females are homozygous fits all the experiments very 
well. 

6. The total length of the X-chromosome calculated by means of 
this relation is in good agreement with the known length of this chro- 
mosome. 

It must be pointed out that the essential point is not that there is 
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a relation of the type y= 4,3-+ 0,2z but that there is some relation 
between y and z such as to make them increase at the same time. 
Taking it thus as granted that the above explanation of the diffe- 
rent percentages of exceptions is the correct one there is an inference 
which is absolutely necessary to make. In the original X-chromosomes 
lie the already known factors for eosin and forked and there have 
afterwards occurred new mutations (of lethal nature). The X-chromo- 
some behaves with respect to crossingover as do other X:s since it crosses 
over to the same extent as do ordinary X:s, (see BONNIER 1922, where fi- 
gures are given for different percentages of crossing over in X). We have 
therefore no right to believe that the genes in the X are of another .kind 
than in the ordinary X, but that in addition to the genes 
eosin forked and some lethals the X:s are loaded with the 
ordinary normal allelomorphs. As, however, the X- 
chromosome in the respect of producing exceptions be- 
haves differently than do other X-chromosomes it must 
necessarily be concluded that the difference between the 
X:s and other X:s is a difference with regard to something 
other than the genes. And since the different parts of 
the X when of equal length seem to have the same in- 
fluence upon the percentage of exceptions it follows that 
this »something» must be distributed all over the whole 


A. B. : : 
Fig. 1. Scheme Chromosome. Then the necessary inference is: the 
of chromosomes chromosomes consist not only of the genes but of so- 


from the stand- erhing else which extends from end to end of the chro- 


point of a gene- ; . 
basis. A Normal Mosomes and in which the genes are so to say embedded. 


chromosome, B | think that the word genebasis may be a suitable name 
wea for this new component of the chromosomes. 

If we want to have a diagram of the chromosomes 
we have not to draw this diagram in the ordinary way as a chain of 
beads, but as a rod in which beads are embedded (fig. 1 A). The rod 
itself is then the genebasis and the beads are the genes. 

There are of course a number of consequences following from this 
supposition of a genebasis but I confine myself to pointing out only one 
of them. This concerns the problem of deficiency as studied by 
BripGEs (1917) and Mour (1919). The deficiency consists in that the 
consecutive genes of a part of the chromosome are »inactivated» or 
»lost». I think that the workers on deficiency agree in the assumption 
that there is a real physical loss. But if there is a loss this loss may 
as well be a loss of the genes only but not a loss of the genebasis. Then 


, 
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it would be impossible by a cytological examination to detect such a 
loss. If, however, the genes constitute a kind of skeleton within the 
genebasis then a cytological examination of the deficiency would result 
in that the chromosome should be narrower in the deficient region but 
that the chromosome would not be shortened (Fig. 1B). That is, 
however, just what Monr has found in a very carefully made cytological 
examination of the Notch, — deficiency case. (His paper is now in 
press). 

I wish once again to point out that although there are a very 
great number of facts which point in such a direction as to prove the 
correctness of the assumption that it is the length of the X which 
determines the percentage of exceptions, this assumption must be 
looked at as an alternative one until data to a greater extent are 
available. I have therefore started a new set of experiments in which 
the crosses are made in such a way as to avoid so many sources of 
errors as possible and where special regard will be paid to the alter- 
native explanation of the data that there is a complicated inter- 
action between many different genes for the percentage of exceptions. 


IV. MUTATIONS AND ABERRATIONS. 


As was to be expected there have during the experiment occurred 
several mutations but most of them have until yet not been located. 
Some lethals have been described in other papers (BonNIER 1922 and 


TABLE 17. 
A wild type daughter from 671 table 16 was mated to a Bar male and 
produced a yellow daughter. This yellow female was mated to a wild 
male from stock and her offspring was: 
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1923) and the list here below contains only mutations and aberrations 
of a greater interest. 

Equational non-disjunction. From culture 671 (table 16) 6 wild 
type regular daughters were taken and mated to Bar males from stock. 
Of these six crosses, five were without any interest. In one, however, 
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(culture 729) there occurred a yellow female. Since her mother had 


the constitution odes 2 I and the father was a Bar male the only 


explanation seemed to be that she was an equational exception in the 
sense of Bringes (1916 p. 120). She was crossed to a wild male (cul- 
ture 745) from stock and she had really, as table 17 shows, inherited 
the genes vermilion garnet and forked, i. e. she was an exceptional 
female which carried one non-crossover X and one crossover X (cros- 
singover between eosin and vermilion). A yellow female from 745 
(table 17) was crossed to a miniature garnet male from stock and the 


TABLE 18. 
Excerpt from table 5. 
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output was: 98 regular females, 78 regular males, 8 exceptional fe- 
males, and 3 exceptional males. 
Cut deficiency? The mother in the culture-bottle 445 (table 5) was 
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tioned crossed to a scute broad echinus ruby tan forked male. 
Among her 156 daughters there was one who was a scute echinus cut 
female. There exist different possibilities to explain this. a) The egg 
from which she originated may have been fertilized by a sperm which 
through mutation carried the gene cut. b) She may have been an 
equational non-disjunction which carried one non-crossover X and one 
X which was a crossover between cut and vermilion. c) The sperm 
which fertilized the egg from which she originated may have been 
deficient for the region of cut. Unfortunately she did not produce any 
offspring whatever. But the mere fact that she showed herself to be 
sterile is an indication that there was a deficiency since it is known 
from other cases of deficiency that the females are of a more or less 
pronounced sterility. 

Vermilion re-mutation. Among the female offspring from the cul- 
tures 443 and 446 (table 5) there occurred a great number which were 


bowie atc ae 
an XXY-female of the constitution and she was as men- 
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of vermilion eye-color. Thus in 443 there were 53 not-vermilions and 
39 vermilions and in 446 there were 96 not-vermilions and 37 ver- 
milions. The most probable explanation is that vermilion had re- 
mutated in the 6-pl stock since from crosses made later it was clear 
that the new vermilion was inherited like the old one and since the 
different crossover classes (as seen in table 18) were those- which were 
to be expected. The great excess of the not-vermilion class may be 
explained from the fact that in the crosses from table 5 there were 
taken more than one male. If the males really carried vermilion in 
addition to ruby this should of course have been detected if they had 
been examined but may also have been overlooked when taking them 
from stock. 

Mutation from lethal to not-lethal. The mother of culture 636 
(table 3) had the X-chromosome of the eosin line and carried thus in 
one of them the lethals l; and l,. She produced 47 daughters and 23 
sons. One of her regular daughters was the mother of culture 674 
(table 15). From a priori grounds it was equally possible that she 
had inherited none of the lethals, one of them or both the lethals. 
As she produced 114 regular daughters and only 58 regular sons it is 
clear that she carried at least one of the lethals (No classification of 
regular males was made and it is therefore impossible to say which 
of the lethals it was that she carried). As a consequence one of her 
exceptional daughters (culture 711, table 15) produced 71 regular 
daughters and 39 regular sons and one of the exceptional daughters 
from this culture again produced 106 regular daughters and 59 regular 
males (738, table 15). In all these cases there occurred thus the 
sex-ratio 22:1 gf among the regular offspring, indicating that there 
were some sex-linked lethals present. However, in the cultures 712 
and 737 (table 15) where the mothers as in culture 711 were excep- 
tional daughters from 674 (table 15) the regular offspring were 91 
daughters 68 sons and 61 daughters 49 sons respectively or the sex- 
ratios 1,3 9:1 f and 1,22: 1. From culture 712 it is furthermore 
known that there really occurred at least one male which of the mutant 
genes only showed eosin. (This male was kept for other purposes). 
As now the loci for l; and I; are 7,5 and 16,4 respectively it is highly im- 
probable that an eosin male could have occurred if any one of these 
lethals had been present in the mother of culture 712. From this 
culture 712 there was furthermore taken an exceptional daughter (cul- 
ture 746, table 15) and she produced 110 regular daughters and 84 
regular sons (sex-ratio 1,3 2:1). Here again no classification of the 
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different regular males was made, it is true, but it was noted that 
there occurred a number of eosin, scute eosin, eosin forked and eosin 
vermilion garnet forked males which clearly shows that no one of the 
lethals [; and J, was at this time present 
in these cultures. Thus there must have 
been a mutation from one of the lethals 
l, or 1, to not-lethal. If we, however, add 
the number of regular offspring from 
cultures 712, 737 and 746 (table 15) we 
have 262 regular females and 201 regular 
males i. e. the sex-ratio 139: 1 ¢ which 
also may be written 76,9 ¢:100 92. But 
since according to Warren (1918) there 
ordinarily occur 95 ¢:: 100 2 it is seen 
that though no lethals can have been 
present in cultures 712, 737 and 746 it 
is very probable that the mutation from 
lethal to not-lethal is not a real reverse 
mutation to the normal allelomorph but 
to another allelomorph which does not 
kill the males which carry it, but which 
lowers their viability. 

A meristic variant. The eosin male 
from culture 712 just spoken of had 
rather peculiar characteristics and the in- 
terest of this individual was more of a 
general biologic than of a mere genetic 
kind (fig. 2). On one side he carried 
namely a quite normal wing and a nor- 
mal balancer. On the other side, however, 
the wing was cut off just at the base, but the halther had grown out 
to a wing of normal size, normal venation and with all characters ty- 
pical for the wings of Drosophila melanogaster. He died within the 
first day and produced no offspring but is now kept in alcohol. 








Fig. 2. A meristic variant. 


Vv. SUMMARY. 


1. This paper deals with different percentages of exceptions in 
various lines of non-disjunction in Drosophila melanogaster. 





STUDIES ON HIGH AND LOW NON-DISJUNCTION 109 





2. The normal percentage of exceptions is 4,3 but in the so-called 
»eosin line of high non-disjunction» this percentage is about 22,0. 

3. It is shown that XXY-females homozygous for the X-chromo- 
somes from the eosin line always produce the high percentage whereas 
XXY-females heterozygous for all the chromosomes from the eosin line 
produce the low percentage. From this fact it is also concluded that 
the production of a high percentage of exceptions is not dependent on 
a cytoplasmic »factor» only inherited from the females. 

4. The method which has been used for the study of the genetical 
basis of these different percentages of exceptions consists in the sepa- 
ration of the X-chromosomes from the eosin line and in making up 
new XXY-females which are homozygous for different parts of these X:s. 

5. In this way a number of percentages are found which all lie 
between the ordinary low percentage and the high percentage typical 
to the eosin line. 

6. It has not been possible to find any genes responsible for all 
the various percentages which have been found, but the data indicate 
that the longer the part of the X-chremosomes from the eosin line is, 
with respect to which the XXY-females are homozygous, the higher is 
the percentage of exceptions among their offspring and the shorter this 
part is, the lower is the percentage of exceptions. 

7. From this it is concluded that the most probable explanation 
is that it is the length per se of the part of the X:s (X = X-chromo- 
some from the eosin line) with respect to which the XXY-females are 
homozygous which determines the percentage of exceptions. (Cf. the 
partial summary at p. 103). 

8. Denoting by y the percentage of exceptions and by z the length 
of the part of the X with respect to which the XXY-females are homo- 
zygous it is shown that the approximate relation y = 4,3 + 0,2 z fits the 
experimental data fairly well. With the aid of this relation the follow- 
ing three values for the total length of the X-chromosome are found 
from different experiments: 76,0, 85,5 and 85,7 units. 

9. It has been pointed out that this explanation is to be looked 
upon as only an alternative one, the other alternative being a compli- 
cated interaction of a number of different genes for the percentage of 
exceptions, and that in order to decide which of the explanations is 
the correct one it is necessary to make a more detailed study of the 
problem. 

_ 10. If however it is correct that it is the length of the part of the 
X as such, with respect to which the XXY-females are homozygous 
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which determines the percentage of exceptions, then the necessary con- 
clusion is drawn that the chromosomes consist not only of the genes 
but also of something else extending from end to end of the chromo- 
somes. This something has been called the genebasis. 

11. An application is made of the supposition of a genebasis to the 
phenomenon of. deficiency. 

12. The following mutations and aberrations are described: a case 
of equational non-disjunction, a probable case of cut-deficiency, a case 
of vermilion re-mutation, a case of mutation from lethal to not-lethal, 
a case of a meristic variant in which one of the balancers had grown 


out to a normal wing. 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DER 

SPELTOIDMUTATIONEN DES WEIZENS 

I. UNTERSUCHUNGEN UBER EINE SPELTOIDFORM AUS 
SCHWEDISCHEM SAMMETWEIZEN 
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Wa. der letzten Jahre sind von Nu.sson-Eue (1917, 1920, 
1921), LinpHARD (1922) und einigen anderen Forschern sehr 
interessante und wertvolle Untersuchungen tiber gewisse Triticum 
Spelta ahnliche Mutanten, Speltoide, verdffentlicht worden, die bei 
verschiedenen Formen vom gewohnlichen Kolbenweizen auftreten, und 
die durch ihre komplizierte Vererbung unter den Genetikern sicher 
schon allgemein bekannt sind. Solche Speltoide sind von mir in mei- 
nem Ziichtungsmaterial in Sval6f seit 1916, wo ich die Weizen- und 
Haferabteilung hier nach Nivsson-Eu Le iibernahm, mehrmals ange- 
troffen worden sowohl bei alten Pedigreesorten als auch bei Land- 
sorten und Kreuzungsdescendenten. Wahrend der ersten drei Jahre 
wurden die meisten dieser Speltoide ausgesit und studiert. Das 
konnte selbstverstandlich aber nicht lange gehen, denn das Material 
wurde bald zu umfangreich, und nunmehr habe ich mich auf eine 
geringe Anzahl verschiedener Typen konzentriert. Einige von diesen 
zeigen sehr komplizierte Erblichkeitsverhaltnisse, und es dauert noch 
ein paar Jahre, bis ich die Untersuchungen dariiber abgeschlossen 
habe. Dagegen bin ich mit einigen anderen Speltoiden, die weniger 
komplizierte Vererbung gezeigt haben, jetzt so weit gekommen, dass 
ich meine Studien dariiber ver6ffentlichen kann. 

Die Ursprungspflanze der hier behandelten Speltoidform wurde 
von mir im Sommer 1916 in einem Feld mit Sammetweizen auf 
Ultuna in der Gegend von Uppsala angetroffen. Auf dem Gut der 
Landwirtschaftlichen Hochschule wird ein durch Massenauslese reinge- 
zuchteter Stamm von dieser alten Landsorte seit langer Zeit gebaut. 
Die fragliche Pflanze unterschied sich von den iibrigen normalen 
Pflanzen sehr deutlich durch ihren langeren Wuchs und ihre langen, | 
schmalen Ahren. Ausserdem schlossen die Hiillspelzen sehr fest 
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Fig. 1. Speltoid aus schwedischem Sammetweizen. a Normaltypus, 
b Heterozygote, c Begranntes Speltoid. 


und waren merkbar kirzer als bei normalen Pflanzen. Von der 
Pflanze wurden nur 44 Korner erhalten, die alle im Herbst ausgesiit 
wurden. Infolge verspateten Aussiens und sehr ungiinstiger Wit- 
terungsverhaltnisse im Winter kamen nur 14 Pflanzen durch. Von 
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diesen waren nur vier mit der Ursprungspflanze identisch, wahrend 
neun von gewodhnlichem Sammetweizentypus waren. Ausserdem 
wurde eine kleine, schwache Pflanze mit sehr lockeren, begrannten 
Ahren erhalten, bei welcher die charakteristischen Merkmale der Spel- 
toide in Bezug auf Spelzenanschluss und Ausbildung der Hiillspelzen 


TABELLE 1. 
Vererbungsverhdltnisse bei einer Speltoidheterozygote aus 
Schwedischem Sammetweizen. 
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noch deutlicher hervoriraten. Der grésste Teil der Ernte von 1917 
wurde im Iferbst dieses Jahres wieder ausgesat. Die Pflanzen itiber- 
winterten auch diesmal ziemlich schlecht. In der Nachkommenschaft 
von 5 Normalpflanzen wurden, wie aus Tabelle 1 ersichtlich ist, nur 
Pflanzen erhalten, die diesem Typus angehérten. Die Nachkommen- 
schaft der Heterozygoten zeigte dagegen wieder Spaltwng in Normale, 
Heterozygoten und begrannte Speltoide, zusammen fiir vier solche Nach- 
kommenschaften im Zahlenverhaltnis 22 : 30: 4 oder, pro 4 ausgerech- 
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net, 1,57: 2,14: 0,2. Von den wenigen K6rnern aus der begrannten 
Speltoidpflanze, die mir dieses Jahr zur Verfiigung standen, wurden 
nur drei begrannte Speltoide erhalten, die in Bezug auf kennzeich- 
nende Merkmale mit der Mutterpflanze identisch waren. Die urspriing- 
lich angetroffene Pflanze war also ohne Zweifel eine Speltoidhetero- 
zygote, die, wie die von Ni_sson-EuLE im Jahre 1917 beschriebenen 
Speltoide aus Panzerweizen und Fylgiaweizen, Spaltung in Normaltypus, 
unbegrannte Speltoidheterozygote und begranntes Speltoid zeigte. Ebenso 
wie bei den Speltoidreihen von Nitsson-EHLE kommt auch hier eine 
bedeutende Abweichung vom Zahlenverhialtnis 1: 2:1 vor. Um diese 
Abweichung durch ein grésseres Zahlenmaterial genau feststellen zu 
k6nnen, wurde die Untersuchung fortgesetzt. Ehe ich iiber die Re- 
sultate dieser Untersuchungen berichte, mdchte ich aber zuerst die 
Speltoidform naher beschreiben. 

Sowohl die Heterozygote als das begrannte, homozygote Speltoid 
sind sehr charakteristisch und leicht von einander und von dem Nor- 
maltypus zu unterscheiden. Das Speltoid hat durchschnittlich bedeutend 
kiirzere und diinnere Halme als der Normaltypus (Fig. 1), reift wenig- 
stens eine Woche spater, ist viel schwacher und hat tiberhaupt einen 
mehr wildgrasahnlichen Habitus. Die Heterozygote ist in Bezug auf Reife- 
zeit intermediar. Ihre Halme sind durchschnittlich sogar etwas linger 
als beim Normaltypus. Um die Unterschiede in der Halmlange zahlen- 
miassig festzulegen, sind von dem Assistenten, Magister JoHAN LINDBERG 
einige Messungen ausgefiihrt worden an Material, das im Jahre 1921 
geerntet wurde. Bei jedem Typus wurden die Halme von 50 Pflanzen 
gemessen. Die Halmlainge des Normaltypus war 940 +- 8,4 mm, und 
die der Heterozygote 999 +-9,0 mm, wahrend die Halme der Speltoid- 
form nur eine Lange von 850 +- 10,7 mm hatten. 

In Bezug auf die Ausbildung der Ahre sind sehr grosse Unter- 
schiede vorhanden. Ebenso wie bei den Speltoiden, die Nitsson-EHLE 
und Linpuarp beschrieben haben, sind auch hier die Ahren der Hetero- 
zygote langer und lockerer gebaut als beim Normaltypus. Die Ahren- 
dichtigkeit wurde auch von Herrn LinpBerG in derselben Weise fest- 
gelegt wie bei LinpHarp (1922, S. 3), namlich durch Messung der 
Lange der obersten 10 Internodien der Ahren von 50 normal ausgebilde- 
ten Pflanzen. Die durchschnittliche Ahrendichtigkeit betrug, in Milli- 
metern angegeben, fiir den Normaltypus 42 +- 0,37, fiir die Heterozygote 
50 -- 0,60 und fiir das homozygote Speltoid 57 +-0,50. 

Sehr auffallige Unterschiede zwischen den Typen sind auch in 
Bezug auf die Ausbildung der Hiillspelzen vorhanden (Fig 2). Beim 
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Normaltypus sind sie oben etwas zugespitzt und mit verhaltnismassig 
langen, nach aussen gerichteten Haaren versehen. Sie sitzen so lose, 
dass sie mit dem Finger sehr leicht von den Deckspelzen getrennt werden 
kénren. Ausserdem treten die Nerven der Hiillspelzen beim Normal- 
typus nur in den oberen Teilen als griine Streifen hervor. Bei der 
Heterozygote sind die Hiillspelzen im Verhaltnis zu den Deckspelzen 
merkbar kiirzer als normal und oben quer abgestutzt. Die Haare sind 
kiirzer und nach oben gerichtet. Der Spelzenanschluss ist ferner viel 
fester als beim Normaltypus, und die Heterozygote erinnert in dieser 
Hinsicht mehr an das Begranntspeltoid, bei dem die Hiillspelzen fast 
ebenso fest sitzen, wie beim echten Spelz. Die Hiillspelzen der Heterozy- 
gote sind bis zu ihrer Basis gleichmassig griingestreift wie die der 
Speltoidform. Die Haare der Speltoidform sind sehr kurz, stark zuge- 
driickt und nach oben gerichtet. . 
Ihre K6rner sind bedeutend 
kleiner und glasiger als die des 
Normaltypus. Die Heterozygote 
nimmt auch in dieser Hinsicht 
eine Zwischenstellung ein. Das 
1000-Korngewicht war im Jahre 
1921 fiir den Normaltypus 
41,4-+ 0,31 Gramm, fiir die He- - e b i 
terozygote 36,1 0,30 und fiir Fig. 2. Deckspelzen von a Begranntes Spel- 
das begrannte Speltoid 30,5+-  toid, b Speltoidheterozygote, c Normaltypus. 
0,42. In gewissen Jahren, z. B. 
1921, habe ich ausserdem feststellen kénnen, dass die Ahren der Hetero- 
zygote und der Speltoidform briichiger sind als die des Normaltypus, in 
welcher Hinsicht sie also auch an Triticum Spelta erinnern. 

Gehen wir nun wieder zu den Erblichkeitsversuchen tiber. Um 
die Konstanz des Normaltypus zu studieren, wurden im Jahre 1918 
einige Ahren davon isoliert und die Kérner, die dabei erhalten wurden, 
im Herbst desselben Jahres ausgesit. Insgesamt erhielt ich davon 233 
Pflanzen, die alle dem Normaltypus angehérten. Ausserdem wurden 
12 Nachkommenschaften von nicht isolierten Normaltypen gezogen, die 
zusammen 456 Pflanzen von diesem Typus ergaben. Wahrend der 
folgenden Jahre sind weitere 35 Nachkommenschaften von Normal- 
pflanzen aufgezogen worden, die jedoch aus nicht isolierten Ahren 
stammten. Davon wurden 1138 Pflanzen erhalten, die alle, mit Aus- 
nahme von zwei Heterozygoten, Normaltypen waren. Bis jetzt sind also 
zusammen 1735 Normale und zwei Speltoidheterozygoten in den Nach- 
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TABELLE 2. 
Unbegrannte Speltoidheterozygoten. 
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Anzahl geernteter Pflanzen 


Jahr und . ca | aie 
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Summe (samtl. Parz. 1922) 155 





0,17 


Verhiltniszahlen pro 4 1,98 


kommenschaften von Normaltypen entstanden. Die Heterozygoten 
miissen entweder Einmischungen sein, was mir jedoch ziemlich un- 
wahrscheinlich erscheint, oder sie sind neue »Mutationen». Eine dritte 
MOglichkeit ware ja, dass sie durch spontane Kreuzung mit Speltoid- 
pflanzen oder Heterozygoten entstanden sind. Das scheint mir aber un- 
wahrscheinlich in anbetracht der reduzierten Befruchtungsfahigkeit des 
Speltoidpollens (vergl. unten). 

Von der Speltoidform sind bis jetzt 24 Nachkommenschaften gezo- 
gen worden mit zusammen 615 Pflanzen: 593 begrannte Speltoide 
und 22 unbegrannten Speltoidheterozygoten, die letzteren ohne Zweifel 
durch spontane Kreuzungen mit dem Normaltypus entstanden (vergl. 
Nitsson-Euie 1921 S. 29). 

Die Spaltung, die in den Nachkommenschaften von Speltoidhe- 
terozygoten erhalten wurde, geht aus Tabelle 2 hervor. Im Jahre 1918 
wurden einige Ahren von Heterozygoten isoliert. Diese sind in der 
Tabelle mit »is» bezeichnet. Alle iibrigen Nachkommenschaften stam- 
men aus Ahren, die frei abbliihten. Was man bei dem Studium der 
Tabelle * zuerst bemerkt, ist, dass auch in diesen Generationen nur die 
vorher erwahnten drei Typen, Normaltypus, unbegrannte Heterozy- 
gote und begranntes Speltoid, ausgespalten wurden. Die Spaltung ist 

* Hinsichtlich dieser Tabelle ist zu bemerken, dass die Nummern der Parzellen 
nicht nach einander folgen, sondern dass mehrere iibersprungen sind. Das beruht 
darauf, dass zwischen die Nachkommenschaften der ecient solche von Nor- 
maltypen oder Speltoiden eingeschaltet wurden. 
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also eine typische »Mutationsspaltung» (vergl. Nitsson-EHLE 1920, S. 
301), die von einer gew6hnlichen Spaltung nach Kreuzung zwischen 
verschiedenen Linien vollkommen verschieden ist. Dass die Spaltung 
hier so einfach verlauft, trotzdem die beiden homozygoten Typen sich 
in vieler Hinsicht von einander unterscheiden, asst sich im Anschluss 
an die Untersuchungen Ni_sson-EuLes und LInpHARDS am einfachsten 
dadurch erklaren, dass der Speltoidfaktor mit dem Begrannungsfaktor 
und wahrscheinlich auch mit anderen Faktoren gekoppelt ist. Die 
Koppelung scheint hier sehr stark zu sein, denn es ist mir bis jetzt 
nicht in einem einzigen Falle gelungen z. B. einen begrannten Normal- 
typus oder eine unbegrannte Speltoidhomozygote anzutreffen. 

Auch in den folgenden Generationen wurde ein Ubergewicht von 
Normaltypen konstatiert. Zwar ist die Zahl der Pflanzen der verschie- 
denen Nachkommenschaften oft klein und die Spaltungszahl darum 
weniger zuverlassig. Es kann aber keinem Zweifel unterliegen, dass 
die Abweichung von dem Zahlenverhiltnis 1: 2:1 nicht zufalliger Art 
ist, sondern eine bestimmte Ursache haben muss. Werden die Pflanzen 
aller Nachkommenschaften von Speltoidheterozygoten, die ich bis jetzt 
untersucht habe, (mit Ausnahme von 1920—923 N:o 1 und 21 und 1921 
—919 N:o 15, vergl. unten) zusammen genommen, so erhalt man naim- 
lich die folgenden Spaltungszahlen: 


Normal  Heterozygote Speltoid 
Gefundene Spaltungszahlen 1265 1466 166 
Verhaltniszahlen pro 4 .... 1,75 2,02 0,23 
Theoretische Zahlen 1 -- 0,032 2 +-0,037 1 + 0,032 
23,44 0,54 24,06 


Die Abweichungen sind also fiir die Normalen und fiir die Spel- 
toide mehr als 20 Mal so gross wie der mittlere Fehler. 

Charakteristisch fiir diesen Spaltungstypus, der von Ni_sson-EHLE 
(1920, S. 27) als A-typus bezeichnet wird, ist, dass die Anzahl der Hetero- 
zygoten gleich der Summe der beiden Homozygoten ist. Nach NILsson- 
Eu.e, der ahnliche Spaltungen bei mehreren Speltoidreihen beobachtet 
hat, sollte die Abweichung vom Zahlenverhaltnis 1 : 2: 1 nur durch die 
Elimination mannlicher Speltoidgameten bei der Befruchtung verur- 
sacht werden, wahrend in den sogenannten B- und C-Reihen auch He- 
terogamie vorkommt. Auch fiir dieses Speltoid kann diese Erklarung 
stichhaltig sein. Dass die Eizellen haiufiger von normalen Pollenzellen 
als von denjenigen mit Speltoidcharakter befruchtet werden, geht nam- 
lich sehr deutlich aus Kreuzungen, die im Jahre 1919 und 1920 aus- 
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TABELLE 3. 
F, nach Kreuzungen Normaltypus 2 X Speltoidhetero- 
zygote § 1920 und 1921. 
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TABELLE 4. 
F, nach Kreuzungen Speltoidheterozygote 8 > Normaltypus ff 1920. 
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gefiihrt wurden, hervor (Tab. 3 und 4). Von Kreuzungen Normal- 
typus 2 X Heterozygote f wurden 126 normale Pflanzen und nur 22 
Speltoide erhalten. Nach dieser Spaltung zu urteilen sollte also 
das Verhaltnis zwischen den normalen und speltoiden ¢-Gameten, 
die zur Befruchtung gelangen, 1,70: 0,30 statt 1:1 sein. Die reziproke 
Kreuzung: Heterozygote 2 X Normal ¢ ergab dagegen genau so viele 
Normale wie Heterozygoten (25 : 25). Die verschiedenen weiblichen Ga- 
meten scheinen also in gleicher Anzahl zur Embryobildung zu kommen. 

Es wurden im Jahre 1920 auch einige Kreuzungen zwischen Spel- 
toid 2 X Heterozygote J ausgefiihrt, die auch ein bedeutendes Uber- 
gewicht von Normalen zeigten (26:8). Doch war der Unterschied 
nicht so gross wie bei der Kreuzung Normal 2 < Heterozygote J, was 
vielleicht damit zusammenhingt, dass die Speltoide wegen des festeren 
Spelzenanschlusses schwieriger zu kastrieren sind als die Normalen. 

Es muss in diesem Zusammenhang auch hervorgehoben werden, 
dass der Winter sowohl 1920 als 1921 sehr mild war, und dass die 
Speltoide dieser Jahre ebenso gut iiberwinterten wie die Normalpflan- 
zen. Der Prozentsatz geernteter Pflanzen war z. B. im Jahre 1921 fiir 
die Normalpflanzen 57,5 und fiir die Speltoide 56,0. Das Zahlenver- 
haltnis 1,7: 0,3 muss darum als verhaltnismassig zuverlassig angesehen 
werden. Bei einer Repriasentation der verschiedenen minnlichen Ga- 
meten im Verhaltnis 1,7: 0,3 erhalt man ja, wenn die weiblichen im 
Verhialtnis 1:1 vorkommen, wie aus dem Schema hervorgeht, gerade 
die Spaltung 1,7 : 2,0 : 0,3. 

Am besten stimmen die Spaltungszahlen, die in Spaltungsschema ' 
den Nachkommenschaften von Heterozygoten in den , . g 
Jahren 1920 und 1921 erhalten wurden (vergl. * | | 
Tabelle 2), mit diesem Verhiltnis iiberein, wihrend | 
im Jahre 1919 und 1922 die Ubereinstimmung | 
schlechter ist. Dies ist ja auch sehr leicht verstand- | 
lich, da die Nachkommenschaften der Heterozygo- . 
ten im Jahre 1920 und 1921 Seite an Seite mit den 
Kreuzungen wuchsen. Wie oben schon hervorgeho- 
ben worden ist, war der Winter hier auch sehr mild, so dass die 
schwachen Speltoide ebenso gut wie die Normalpflanzen iiberwinterten. 
Im Jahre 1919 und 1922 war es dagegen viel kalter, und ein grosser 
Prozentsatz der Pflanzen wurde getétet. Dazu trug auch bei, dass das 
Material damals zu spat ausgesaét wurde. Im Jahre 1922 wurden z. B. 
von den ausgesiten Kérnern des Normaltypus nur 12,3 % Pflanzen 


1 Die »normalen» Gameten sind mit N und die speltoiden mit S bezeichnet. 
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geerntet und von den Speltoiden nur 3,5 %. Dies muss selbstver- 
stindlich eine bedeutende Verschiebung der Spaltungszahlen § verur- 
sachen. : 

Um die ungleich starke Reprisentation der verschiedenen mann- 
lichen Gameten bei der Befruchtung zu erklairen, hat NiLtsson-EHLE 
(1917, S. 322 und 1921, S. 27) angenommen, dass die Verminderung 
der Vitalitat, die fiir die Speltoide charakteristisch ist, sich auf die mann- 
lichen Sexualzellen, die Pollenzellen, erstreckt, sodass sie weniger funk- 


TABELLE 5. 
Spaltung einiger Heterozygoten aus den B-Reihen. 
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tionstauglich werden als die- normalen. Je schwiacher das Speltoid 
ist, desto stirker scheint auch die Elimination zu sein. Die hier 
beschriebene Speltoidform ist, obgleich sie im Verhaltnis zu dem Normal- 
typus schwach ist, doch, als Speltoid betrachtet, relativ kraftig. Die 
Gametenelimination ist auch nicht besonders stark. Andere meiner 
Speltoide sind viel schwacher, und hier ist auch, in Ubereinstimmung 
mit der Auffasung von Nivtsson-EuLe, die Elimation viel starker als 
bei jenen. Bei einem Speltoid vom A-Typus, das aus einer Kreuzung 
zwischen Sonnenweizen II und der rumanischen Sorte Blé Balan 
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stammt, habe ich z. B. nur einmal unter etwa 1000 Pflanzen ein 
Speltoid angetroffen, und dieses war auch sehr klein und schwach. 

Wie ich oben schon erwahnt habe, wurden in ein paar Fallen in 
den Nachkommenschaften von Speltoidheterozygoten Spaltungen erhal- 
ten, die eine bedeutende Abweichung von der typischen zeigten. Zwei 
von diesen Abweichungen sind weiter verfolgt worden, und es hat 
sich dabei gezeigt, dass sie wirklich einem anderen Spaltungstypus ange- 
héren. Ich werde in diesem Zusammenhang aber nur ganz kurz 
dartiber berichten, da diese Untersuchungen noch nicht abgeschlossen 
sind. Die fraglichen Abweichungen traten im Jahre 1920 auf. Im einen 
Fall (1920—923, 1) zeigte sie Spaltung in 22 Normaltypen: 44 un- 
begrannte Heterozygoten, im anderen (923, 21) eine solche in 6 Nor- 
maltypen : 30 Heterozygoten. Simtliche Pflanzen hatten behaarte Ahren. 
Von der ersten Abweichung wurden 10 und von der zweiten 5 
Nachkommenschaften aufgezogen, die, wie aus Tabelle 5 ersichtlich ist, 
alle deutliche Spaltung nach dem B-typus (Ni_sson-EHLE 1921), d. h. mit 
einem grossen Ubergewicht von Heterozygoten zeigten. Der von Nitsson- 
EHnLE in B-Reihen gefundene dickahrige Typus (Subcompactum) wurde 
auch hier in ein paar Fallen angetroffen. Ausserdem kamen zwei ver- 
schiedene begrannte Speltoide vor, das eine (I) ziemlich kriftig und mit 
dem vorher beschriebenen sichtbarlich identisch, das andere (II) sehr 
schwach und steril. 

Von Linpuarp (1922, S. 10—11) ist schon ein dihnliches Umschla- 
gen von einem A- zu B-Typus beobachtet, wihrend bei den Speltoiden 
von Nitsson-EHLE der A-Typus konstant war. 

Was ist nun die Ursache dieser Veranderung im “Spaltungs- 
typus gewesen? Am niichsten liegt es vielleicht, an spontane Kreu- 
zung mit anderen Normaltypen oder Speltoiden zu denken. Schon 
der Umstand, dass alle Pflanzen in den abweichenden Parzellen be- 
haarte Ahren hatten, macht eine solche Annahme aber unwahrschein- 
lich. Die meisten von den Sorten, die im Jahre 1918 — da die 
Kreuzung hitte stattfinden miissen — in der Umgebung dieses Spel- 
toides wuchsen, hatten nimlich kahle Ahren. Dazu kommt vor allem, 
dass die eine der B-Reihen aus einer Ahre stammt, die im Jahre 1918 
mit Pergaminpapier isoliert wurde. Gegen die Annahme einer spon- 
tanen Kreuzung als Ursache des »Umschlagens» spricht ausserdem, 
dass die Normalpflanzen der B-Parzellen denjenigen der A-Parzellen 
sehr ahnlich waren. Infolgedessen muss man hier annehmen, ent- 
weder dass neue mutative Verinderungen stattgefunden haben, die 
einen grésseren Komplex von Faktoren umfassten als die erste, oder 
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dass die A-Reihe in diesem Falle die B-Reihe ausspaltet. In Anbe- 
tracht dessen, dass das Umschlagen bei meinem verhaltnismassig 
geringen Material schon ein paar Mal beobachtet wurde, scheint mir die 


letzte Erklarung vorlaufig am meisten plausibel. 
Sval6f, Oktober 1922. 
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r is indeed an attractive undertaking to analyse, by means of anthro- 
pological, genetical and genealogical methods, a strongly race-mixed 
population, and try to find out the different race-elements, whereof it 
consists, so as to be able to state approximately the percentage of the 
different race-components. 

The population of Norrbotten, the northernmost province of Swe- 
den, is more variable, externally and internally, than any other pro- 
vince of Sweden. This is due to the fact that three different races, the 
Nordic (or Teutonic), the Finnic and the Lappic, for a long time past 
have had their dwelling-place in this part of our country. Numerous 
race-mixtures have meanwhile arisen, which has brought about that 
in certain districts different folk- and race-types of the most varying 
kind may be found without difficulty. This is especially so in the 
most northerly parts of Norrbotten, in the so-called Territory of the 
Finns (see sketch), where the Finnish language is spoken practically 
everywhere in the homes by the permanent inhabitants. The nomadic 
.Lapps of this district speak their own language as well as Finnish; 
the few Swedes — for the most part consisting of civil servants and 
their families — use of course their mother tongue, Swedish. The 
Finnish-speaking population of the whole province consisted in 1920 
of about 29.000 persons; during fifty years they have more than 
doubled (see Table 1). In 1870 the Lapp population of the whole 
province consisted of 4.260 persons; during the last fifty years it has 
increased very little. However, a surplus birth-rate has existed among 
the Lapps for a long time, and this has been greater than is shown 
in table 1. : 

The fact is that during all times a considerable number of Lapps 
have been obliged to abandon their nomadic life, mostly on account 
of financial difficulties, after which they soon become denationalized 
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and settle down as a part of the resident population. As a matter of 
course race-mixtures soon occur. The Swedish element in the far 
north (in ancient times as well as now) has, comparatively speaking, 
always easily adopted Finnish language and customs. 
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The villages, which in later times have been, founded in the Terri- 
tory of the Finns, and which lie nearer to the mountains of the west, 
viz. in real Lappland, have as a rule a darker population, e. g. more 
mixed with Lappic elements. The larger and older villages along the 
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Tornea river, on the contrary, have mostly a fairer population with 
less Lappic and more Finnish or Swedish blood. Thus racial changes 
of considerable magnitude are found to take place in the different 
districts. 


TABLE 1. The increase in the population of the province of Norr- 

botten during the years 1870—1920, giving the numbers of Swedish, 

Finnish and Lappish inhabitants according to the official statistics 
of Sweden. 








| | | Inerease 
Folk-group | 1870 — | = | 1920 | 1870—1920 
| | 





Swedes......... | 57,782 | 81,172 | 132,047 | 149,488 91,706 
Finns» 14,015 | 19,345 | 24,755 29,028 15,013 
'Lapps 4,260 | 4,266 | 4,330 | 4,437 177 

Total | 76,057 | 104,783 | 161,132 | 182,953 | 106,896 





When one has to separate different folk- or race-groups found 
within one and the same territory from each other, one cannot make 
use of philological, distinguishing marks, for quite different nations 
not seldom speak the same language. The limits of speech and race 


EYE-COLOR 
LAPPS FINNS SWEDES 
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Dark mixed Light 


Fig. 2. 


thus are not coincident. It belongs to anthropology and race-biology, 
with their special methods, to state the characteristic similarities and 
dissimilarities which distinguish and divide the population into impor- 
tant race-groups or race-components. 
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The bulk of people in the far north of Sweden consists, as I have 
mentioned before, of »Finns», Swedes and Lapps, distributed in dif- 
ferent proportions and combinations all over this extensive territory. 
Other folk-elements, such as gipsies, descendants of Walloons and 
Alpines form a very small part of the population as a whole and do 
not therefore need to be considered. The Lapps are by nature a 


TABLE 2. Colour of eyes. Male sex. 
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Sw sees: (= elsiasibatiohes | | | See above. 
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dark people; the Finns and Swedes on the other hand are fair. The 
colour of eyes, which is inherited in a simple way following a precise 
law, may on this account be used as a good distinguishing mark and 
as a criterion of the amount of race-mixture between Lapps on the 
one side and fair types (Finns and Swedes) on the other. Numerous 
genealogical investigations, which I have carried out in the Territory 
of the Finns in Norrbotten, have taught me, that practically all dark 
persons living there are either pure bred Lapps or descendants of such. 
This is on the whole also applicable to persons with dark-mixed eyes. 
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These latter are individuals of mixed race, with Lappic—Finnic, Lap- 
pic—Swedish or Lappic—Finnic—Swedish descent. They are hetero- 
zygotes between a dark race (Lapps) and one or two fair races (Finns 
and Swedes). 
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Fig. 3. 


On these grounds one may safely and without making very great 
mistakes state how large the Lappic race-component is in the Territory 
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of the Finns in Norrbotten by reckoning the number of persons with 

brown eyes and adding 50 % of the heterozygotes having dark-mixed 

eyes to this number. If we make such a calculation we shall find 

that the TorneA Lapps (see Table 2, and Diagram 1) are of Lappic 
9 
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race to about two-thirds (= 62,2 %) and of Finnic and Nordic race 
(i. e. of Swedish or Norwegian descent) to about one-third. 

In the same way we may calculate, that the Lappic race is found 
in the Finnic population to an extent of about one-third (= 3038 %). 
Diagram 2 shows this. Among the Swedish-speaking population of 
Norrbotten and Viistergétland — conscripts used for comparison — 


TABLE 3. Index cephalicus. Male sex. 
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Nomadic Lapps, 18— | The index number 
50 years old | ‘ 3 5 .above 84 is marked | 
black on the diagram | 
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| Swedes (= conscripts | | The index number 
‘from the Swedish- | below 80has been left | 
|speaking parts of, uncoloured and _ is 
_Norrbotten and from | considered a Nordic 
‘the county of Skara- | | | jradical characteri- 
73,2 | 23,0 | 3,8 | 78,5 | stic. 
dark eyes appear only to a small extent, which is also shown in 
diagram 3. 

So far we may come with our analysis by following the colour 
of eyes, but not further. It remains then to try to verify these results 
by means of other important racial characteristics, and besides, to try 
to separate the Finnic and the Nordic races from each other. For this 
reason I have included both cephalic-index and morphological facial- 
index. Tables 3 and 4 show that Lapps, Finns and Swedes are deci- 
dedly distinguishable in these respects (compare the different average 
indexes in the last columns). The Tornea Lapps, which nowadays are 
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very mixed, have round heads with an average index of 85,5. Lapps 
of pure race certainly have a still higher average index. _ManrEGAzza 
and Sommier thus state (in Studii antropologici sui Lapponi, Firenze 
1880) that grown-up Mountain-Lapps of male sex to a number of 64 
showed an average cephalic index of 87,. The minimum was 82, 
the maximum 95. The Finns are also a short-skulled race, although 
having a smaller index (average index 82,2). The Swedes, on the 


TABLE 4. Morphological facial-index. Male sex. 





Index % 


Population 


Notes 


Number | 
examined 


> 88 8188) < 84 | 





| 
Nomadic Lapps 18— | | The index number 
50 years old............ | 111 2 | 70,' below 84 is marked 
black on thediagrams 
and is considered a 
Lappic racial charac- 
teristic. 
Finns ( =: the Fin- The index number 
nish speaking popu- between 84—88 is 
lation of Norrbotten) | marked by lines 
18—50 years old : F on the diagrams and 
| is considered a Fin- 
nish racial characte- 
ristic. 


Swedes (= conscripts | | The index number | 
‘from the Swedish- | | | above 88 has been 
‘speaking parts of | jleft uncoloured on 
| Norrbotten and from | | | |the diagrams and is 
| the county of Skara- | considered a Nordic 
| borg.) ‘ 6,9 | 1,9 | 95,4 |racial characteristic. 


contrary, have somewhat longer heads (average index 78,5). If per- 
sons with an index number above 84 are counted as Lapps (i. e. as 
Lappic race-component), those having an index between 80 and 84 
as Finns, and the rest with an index number below 80 as Swedes of 
Nordic race, it is seen from the diagrams 4, 5 and 6, made by the 
guidance of these index numbers, that there is a great correspondence 
between these diagrams and the diagrams of the colour of eyes. These 
diagrams also show.that Lappic head-measures (indexes) are found in 
about two-thirds of the Lapps and in about one-third of the Finns. 
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The Nordic race seems to be about as strongly represented among 
the Finnish-speaking population of Norrbotten as the Lappic race 
(the Nordic and Lappic race together form about 60 %). The pure 
Finnic race-component is somewhat greater ‘than the other two taken 
separately; it amounts to about 40 %. 

Table 4, which gives some values as to the morphological facial- 
index, points in the same direction, although with a slight prepon- 
derance of Nordic (Swedish) race as a race-component in the Finnish 
population. Diagrams 7—9 show this clearly. 

As the investigations in Norrbotten are not finished yet — new 
material is being collected every year — the conclusions at which 
I have arrived, must be considered preliminary. I have myself been 
surprised to find the- Nordic as well as the Lappic race-compo- 
nent so great among the Finnish-speaking population of Norrbotten, 
that on the whole it may be considered as equal to the Finnic race- 
component. This may fully explain the differences, which in many 
respects are found between our »Finnish» population and the more 
purely bred population of Finland. 





SOME REMARKS ABOUT UNITS IN 
HEREDITY 


BY W. JOHANNSEN 
COPENHAGEN 





HE Problem of Heredity has been treated in somewhat different 
tr ways by the several lines of biological research. The interests 
and points of view in the different branches of the sciences concerning 
Living Nature are not identical; hence we find rather different con- 
ceptions of the processes and materials operating in Heredity. The ex- 
perimental Biology and Physiology of modern times have reached con- 
ceptions differing in principle from the conceptions of the mere de- 
scriptive conventional » Natural History» of old. 

The description of organisms, gathered in nature or marshalled in 
collections, has created the terminologies of Botany and Zoology and 
the art of such terminology is essentially morphological. The »charac- 
ters» of the organism’s, i. e. forms, special development, presence or 
absence of composing »organs» and more or less autonomic structure- 
elements in animals or plants, are the units with which classical Na- 
tural History has mostly been operating. The anatomical and, later, 
the histological analyses of organisms have mostly been carried through 
in a morphological spirit; and the Cell-Theory gave in its time to the 
cell the rank of an ultimate and (relative) independent » morphological 
unit» of the bodies. The modern cytological nuclear analyses, the 
chromosome-researches, have at any rate in their starting point a pure 
morphological nature. 

Morphology dissects the organisms into special Parts, proceeding 
towards a desintegration into smallest possible independent units of the 
body. Regarding Heredity and Variability we see, for instance, 
WEISMANN operating with the notion of smallest independently varying 
parts of the organism (»selbstandig variierende Teile»). For such 
alleged units of the fully developed organism this prominent »morpho- 
biologist» supposed special organic representatives in the »germplasm» 
~(»Keimplasma»), i. e. the total of those structural or constitutional ele- 
ments in the sexual cells or fertilized ova etc., which for the zygote 
in question determine the possibilities of development. 
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This view is in its main points of very ancient origin. The Hippo- 
cratic school and a long series of authors including CHarLes Darwin 
(»Pangenesis» ) have promulgated such conceptions. Their purely mor- 
phological nature can be emphasized in these words: Constituent Parts 
of the Individual represented through special Particles in the Sexual 
Cells. WeEISMANN in. his speculations as to »Germinal-selection» pro- 
ceeded to absurdity in assuming independently living and competing 
»Biophores» — as yet the most ultra-morphological standpoint in 
the literature of Genetics. WEISMANN continued to vindicate the parts 
of the body as units in Variation and Heredity, even atin’ full apprecia- 
tion of Mendelism was attained. 

Of course parts were the most popular hereditary units of old: 
the nose of your father, the eyes of your mother and the expressive 
mouth of.a grandfather may be elements of your natural inheritance. 
But even Qualities have been regarded as units, especially those locali- 
sed in special organs: The red colour of your grandmother’s hair and 
her delicate complexion may be inherited as well as musical endowment 
and other probably brain-localised mental qualities. In such cases parts 
and qualities might. be regarded as inseparable characters (» Merkmale: ). 
i. e. as determined by the same »elements» in the zygote. We need not 
enter the discussions of ARISTOTLE as to differences between homo- 
geneous parts (tissues) and composite parts (hands, feet, face and so 
on); some analogies between his views and the ideas of aggregated or 
particulate inheritance in GALToN’s publications may only be pointed 
out here en passant. The profound accordance between GALtTon’s 
Stirp-theory, WEISMANN’s primary Germplasm-teachings and ARISTOTLE’s 
old original idea of continuity in Heredity (all in their turn rightly 
discrediting the over and over alleged heredity of »acquired qualities» ) 
has been mentioned by the present author on several occasions. Here 
it is only of interest to emphasize the purely morphological nature of 
these teachings. 

But besides a morphological analysis or »dissection» of organisms 
in their parts there is a somewhat different view of analysing the na- 
ture of an organism, viz. separating its more physiological features. 
its different faculties or as we say »properties». A most conspicuous 
example is furnished already in 1826 by Saceret when hybridizing two 
melons, one with yellow and sweet pulp and another with white and 
acid pulp. The progeny of this hybrid exhibited the four combinations: 
yellow-sweet, yellow-acid, white-sweet and white-acid — an elegant 
pre-Mendelian case. The said, morphologically speaking, homogeneous 
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organ, the pulp — or its cells or groups of cells — cannot here be repre- 
sented in the fertilized ovum by 6ne »unit» in the Weismannian sense, 
but the four different properties: white, yellow, sweet and acid seem 
to be »unit-characters» in the same sense in which primary Mendelism 
has later used this term. Already NAGELI and in more recent time 
Huco bE Vries have, perhaps more or less conscious of the contradic- 
tion to the Weismannian »representation of parts», regarded such dif- 
ferent Properties (»Eixzeleigenschaften» ) as analytical elements in the 
hereditary nature of organisms. 

The properties or rather the possibility of their realisation (I 
should say: the genotypica! factors in question) may be represented 
throughout the individual; the local conditions in the different regions 
of an organism may prevent their appearance and in many cases a 
special property can only be obviously manifest in specialized organs, 
for instance the colour of the iris in the eyes, the special negro-pigments 
in the surface of the body and so on. 

But here a note should be introduced. Weismann and so far I see, 
ex parte also pE Vries have assumed that in Ontogenesis the dividing 
cells during the whole routine of development must totally use a good 
deal of their assumed representative elements (be it representatives of 
parts or of properties). Hence the different parts of the mature or- 
ganism might not have kept the same representatives; at any rate they 
could not have a complete (active) set of these assumed elements. It 
is easily seen, that such views indicate a fundamental (I should say 
genotypical) difference between the several parts of an organism. Also 
these views are mainly morphologically stamped. Morphology operates 
with »descriptive differences» (I should say phenotypical differences), 
taking such differences as the essentials. Therefore it does not much 
matter whether we speak of unit-parts or unit-characters, both concepts 
are equally morphological ideas — neither physiological nor chemico- 
biological. In old times a morphological spirit governed also ex parte 
Chemistry and, as we can easily understand, Mineralogy — this science 
with Botany and Zoology being the main »(o-)logies» of the »Natural 
kingdom». The characters and properties of natural objects were re- 
garded somewhat as special entities; for instance the qualities »yellow>», 
»hard», »fusible», »combustible» and so on were inherent principles, 
elements of the nature of sulphur. 

Primary Mendelism operated in a similar way with characters, 
which in the experiments obviously behaved as units. Almost the 
whole bulk of »Mendelian» experiences from the first enthusiastic 
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years after the rediscovery of MENDEL’s laws coincided splendidly with 
the conception of one independently separable representative in the ga- 
mete for each »Mendelian unit-character» in the mature organism. The 
morphological stamp of this initiated »analytical dissection» of the collec- 
tive character of an organism into alleged unit-characters through hy- 
bridization and continued breeding, has obtained a pregnant expression 
in Bateson’s term »Allelomorphs» for the units in »Mendelian in- 
heritance>. 

It was undoubtedly a step forward to leave the notion of unit- 
parts in favour of the notion of unit-characters. Now this notion too 
is absolutely untenable. Nowadays each of Bareson’s allelomorphs are 
not regarded as a kind of germ (»Anlage») for a corresponding unit- 
character. My term »gene» was introduced and generally accepted as 
a short and unprejudiced word for unit-factors in the as to heredity 
— essential constitution of gametes and zygotes, but originally I was 
somewhat possessed with the antiquated morphological spirit in 
GALTON’s, WEISMANN’s and MENDEL’s viewpoints. From a physiological 
or chemico-biological standpoint we must a priori in characters or 
developed parts of organisms see Reactions of the (I should say geno- 
typical) constitution belonging to the zygote in question; and from this 
point of view there are no unit-characters at all! Undoubtedly all 
scientific geneticists now are or ought to be in accord as to this matter. 
But in the language of Genetics we meet with some unhappy old- 
fashioned expressions, relics of obsolete conceptions — the worst of 
all these relics is probably the expression Transmission where no trans- 
mission exists but where continuity is found! »Transmission» is here 
a kind of Hippocratic-Lamarckian slang-word, very misleading. Here 
however we shall only try to exterminate in Genetics (perhaps a hard 
task!) the term unit-character as indicating a notion that is totally in- 
adequate and hence noxious for Genetics, for words too often govern 
thoughts! 

Descriptive Natural History operates legitimately with such no- 
tions, and when we compare the different individuals and generations 
in our breeding series, we of course use methods of zoological, botani- 
cal or chemical description. Here we are dealing with the realised 
Phenotypes, i. e. the reactions, direct or indirect (hormones etc.) of the 
genotypes with the ambient conditions. We may in some way »dissect» 
the organism descriptively, using all the tricks of terminology as 
we please. 

But that is not allowed in Genetical explanation. Here, in the pre- 
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sent state of research, we have especially to do with such genotypical 
units as are separable, be it independently or in a more or less 
mutual linkage. Certainly by far the most comprehensive and most 
decisive part of the whole genotype does not seem to be able to segregate 
in units; and as yet we are mostly operating with »characters», which 
are rather superficial in comparison with the fundamental Specific 
or Generic nature of the organism. This holds good even in those 
frequent cases where the characters in question may have the greatest 
importance for the welfare or economic value of the individuals. 

We are very far from the ideal of enthusiastic Mendelians, viz. the 
possibility of dissolving genotypes into relatively small units, be they 
called genes, allelomorphs, factors or something else. Personally | be- 
lieve in a great central »something» as yet not divisible into separate 
factors. The pomace-flies in MorGan’s splendid experiments continue 
to be pomace-flies even if they lose all »good» genes necessary for a 
normal fly-life, or if they be possessed with all the »bad» genes, detri- 
mental to the welfare of this little friend of the geneticists. 

Disregarding this (perhaps only provisional?) central »something» 
we should consider the numerous genes, which have been segregated, 
combined or linked in our modern genetic work. What have we 
really seen? The answer is easily given: We have only seen Differences. 
The famous relation 3:1 (1: 2:1) indicates one single point of diffe- 
rence, the ratio 9: 3: 3:1 two points, and so on. Dominance does not 
at all indicate the presence of some positive unit, just as little as Reces- 
sivity indicates the lack of any unit. This is clearly seen, for instance 
in Ni_sson-EHLe’s oats-crossings, where one Mendelian unit may be 
responsible for one dominant and one or two recessive characters, also 
in such cases where dominance or recessivity is dependent upon exter- 
nal conditions, as in some Drosophila-experiments. 

In the beginning of our modern » Mendelian era» one unit might 
be regarded as the unit of one descriptive character, for instance 
»yellow» in ripe peas, »starchy» in maize grains and so on. But when 
more complicated segregations were found, we conceived the idea of 
»construction»; for instance of colour and hoariness of stocks. In this 
case (quoted here as simplified as possible) each of the genes A, B and 
C when alone (i. e. without the others as elements in the genotype) 
shows no obvious reaction; but A + B may cause the production of 
colour and A + B+ € colour and hoariness, A + B as well as B+ C 
giving no observed reaction. 

In such cases we spoke and may perhaps continue to speak — 
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of a synthetic hybridization when A and B or A+B and C were 
brought together, the eharacter »colour» or »hoariness» being thus 
»constructed». An analytical hybridization was realised when for in- 
stance an organism with A + B+ C was hybridized with, say, a+ b 
+c. Here in the F.-generation »analysis» of »colour and hoary» was 
foud — as in Miss SAunpErs’ fine work. 

Results like these might have raised hopes as to a possibility of 
segregating analytically the whole genotype into »factors» and hence 
in a remote future we might be able to do some Homunculus-work 
viz. to construct organisms through the addition or artificial combina- 
tion of discreet factors, stored perhaps in bottles or small tubes!! 

But the nature of the genotypical units hitherto observed is highly 


When we regard Mendelian »pairs», Aa, Bb and so on, 
»allel» 


problematic. 
it is in most cases a normal reaction (character) that is the 


to an abnormal. Yellow in ripe pease is normal, the green is an ex- 
pression for imperfect ripeness as can easily be proven experimentally 


»No starch» in maize is evidently an abnormality 


e. g. by etherization. 
as it seemed with 


and so in the many cases upon which BaTEson 
full reason — founded his for a time highly useful and suggestive but 
now abandoned hypothesis of »Presence and absence»: the »normal» 
almost always positive and dominant, the »abnormal» being (in a 
morphological spirit) expressed as a »loss». 

Now the notions »normal» and »abnormal» in their valuing sense 
are not adequate for Genetic analysis, hence classifications according 
to such valuation are without interest. The question for us is this: 
what is the nature of the difference between A and a, B and b and so 
on? There is at present scarcely any doubt about the theory, that 
» Mendelian factors» are in some way bound in or to the chromosomes. 
The morphological view regards them as formed particles (say 
»morphs», ad modum »allelomorphs») of the chromosomes, an old 
Weismannian idea — mutatis mutandis. From a physiological stand- 
point we may prefer to regard local conditions (say »chemisms») in or 
on the chromosomes as responsible for those units avoiding the 
hairsplitting remark that »chemisms» are ultimately in some way »par- 
ticulate» — as all things, even energy, now seem to be. 

If comparing an original (and in so far »normal») organism, for 
instance a wild purple Lathyrus or a wild grey mouse, with the un- 
doubtedly derived cultivated-organisms, for instance a white sweet pea 
and a yellow mouse, we might discover that there is one single geno- 
typical point of difference between them, this difference may probably 











139 





SOME REMARKS ABOUT UNITS IN HEREDITY 








b.. 


consist in an alteration of the »chemism» at a special point of a chro- 
mosome. Now such alterations may be more or less different, and 
where several such differences exist in a certain locus of a chromosome 
we have the so-called »multiple allelomorphs». This rather cumber- 
some expression ought to be replaced — the »morph» eliminated. 
»Allelogene» seems a more neutral word. Perhaps the best expressions 
are »multiple allelos» and »multiple allelism», or — to be purely Greek 
»polyallelism». At any rate multiple allelos are (for the chromosome 
theory) different states (chemisms) in the same locus of a chromosome. 
If we consider Baur’s beautiful case of three »allelos» in regard to 
chlorophyll-modifications, these corresponding »factors» may have ana- 
logous signs, e. g. 2, A, a or the like. The rich material from the Ame- 
rican Drosophila-researches of MorGan’s school has supplied many ca- 
ses of multiple allelisms — most or all of them being different »ab- 
normities» compared with the characters of the normal wild fly. 

Nitsson-EHLE’s famous experiences with cereals establishing the 
existence of »equivalent factors» or factors acting in almost the same 
way as to the phenotype in question, formed one of the most consi- 
derable extensions of Mendelism. Duly understood this discovery re- 
moves the idea of unit-characters, but perhaps the most important side 
of Nitsson-Eute’s principle of equivalent factors is the conquest for 
factorial analysis of the originally alleged »non-Mendelian» inheritance 
of many so-called »quantitative characters» in plants and animals — 
Lane of Ziirich was a prominent initiator of these ideas. NILssoN-EHLE’s 
work has also had the greatest influence on the discussion of the pro- 
blem of Selection — the latest publications of our former antagonist 
Caste best illustrates that fact. 

However, this matter shall not be discussed now. Here we wish to 
emphasize that equivalent or analogous factors in Nitsson-EHLE’s sense 
may be regarded as the same or a rather similar state (chemism) in 
different chromosomes. This often so-called »polymerism» or »homo- 
merism» (perhaps better »polygenism») must not be confused with 
multiple allelism (polyallelism) — different states in the same locus of 
one chromosome; polygenism on the contrary being the same state lo- 
calized in different chromosomes! 

But however far we may proceed in analysing the genotypes into 
separable genes or factors, it must always be borne in mind, that the 
characters of the organisms — their phenotypical features are the 
reaction of the genotype in toto. The Mendelian units as such, taken 








per se are powerless. 
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To my mind the main question in regard to these units is this: 
Are the experimentally demonstrated units anything more than expres- 
sions for local deviations from the original (»normal») constitutiona! 
state in the chromosome? 

Is the whole of Mendelism perhaps nothing but an establishment 
of very many chromosomical irregularities, disturbances or diseases of 
enormously practical and theoretical importance but without deeper 
value for an understanding of the »normal» constitution of natural bio- 
types? The Problem.of Species, Evolution, does not seem to be approa- 
ched seriously through Mendelism nor through the related modern 
experiences in mutations. Here again the word »normal» was used! 
It is a dangerous and somewhat illegitimate expression in Experimental 
Biology. Carnivorous animals, gnats, protozoa and bacteria etc. are 
»normal» beings, hence in Nature it is »normal» that several individuals 
are devoured, attacked by malaria or tuberculosis! Degeneration and 
mutations may be as »normal» as other results of combinations, sepa- 
rations, non-disjunctions etc. in the processes of gametogenesis and fer- 
tilization. »Nature is beautiful, but not correct» as a Danish saying 
goes. »Degeneration» or »Evolution» may be used respectively as 
terms for a given genetic process — depending on whether our more or 
less subjective valuation emphasizes a »bad» or »good» tendency! 

Chromosomes are doubtless vehicles for »Mendelian inheritance», 
but Cytoplasm has its importance too. I cannot here enter into this 
problem from which in the near future we shall certainly have impor- 
tant news. Gametogenesis with chromosome-reductions, accompanied 
by reformations and, as it were, partial rejuvenescence of cell-structu- 
res, must in some way act as if especially organized for obliterating the 
individual’s personally »acquired characters», which as a rule totally 
disappear in sexual reproduction — quite contrary to the popular tra- 
ditional Hippocratic-Lamarckian views. Cytoplasm is perhaps more 
prone to »memory»; JOLLos’s experiments with Infusoria for instance 
seem to suggest such a case. 

Continuity in inheritance, the cardinal idea of ARISTOTLE, is — as 
applied to Mendelian heredity — represented by the continuity of chro- 
mosomes in the forthcoming generations — but greatly complicated 
by disjunctions and recombinations of chromosome-pairs. This here- 
ditary continuity is, in so far dissolved into a kind of regular periodic 
discontinuities: Mendelian heredity always operating with discreet ge- 
notypical elements. Hence differences are here always discontinuous 
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as chemical constitutional differences. Phenotypes however may show 
discontinuous as well as all degrees of continuous variation! 

The genotypical constitution as belonging to every cell penetrates 
the whole individual with the more or less rare complications, where 
we may meet »vegetative» segregations or mutations. But these pro- 
cesses have nothing to do with the Weismannian conception of a regular 
disintegration of the active germplasm during ontogenesis already men- 
tioned, The same holds good in the several cases in which only cells 
of the germcycle (»Keimbahn») have the full equipment of chromoso- 
mes and other granular structures, as for instance in Ascaries (BOVERI) 
and some beetles (HEGNER). 

The Weismannian form of distinction between »Germplasm» and 
»Soma», viz. absolute independence does not exist in reality. The non- 
inheritance of acquired characters is not a consequence of this assumed 
independence or difference, but only a striking expression of the fact, 
that the external conditions may easily mould phenotypes in a more 
or less adaptive manner, but can hardly or rarely induce changes in the 
genotype. The Weismannian distinction »Keimplasma—Soma» which 
from the point of view of Genetics is totally obsolete has in its purely 
morphological nature nothing to do with our views; his categories are 
incommensurable with the distinction Genotype—Phenotype. In conclu- 
ding these somewhat aphoristic remarks I have only to say that my 
terms »Gene», »genotypical» and so on have absolutely nothing to do 
with pE VrIEs’ expression »Pangenes» (1889) and their assumed be- 
haviour as units. May I add that the Galtonian antithesis »Nature- 
Nurture» is not equivalent to our notions »Genotype-Phenotype», the 
phenotype being the reaction of the genotype (»nature») with the am- 
bient conditions (»nurture> ). 
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I. INTRODUCTION. 


jee doctrine that mutations occur in the germ cells shortly 
before or during maturation has until recently been widely 
accepted (see MuLLEr’s quotations from different text books, 1920). 
We now know that mutation is not a phenomenon restricted to ma- 
turation or peculiar to germ cells but may occur in any cell and at 
any time during the life cycle. 

Thus, botanists have shown that several cases of vegetative varia- 
tion in plants are due to mutations which occurred in ordinary so- 
matic cells. It may in this connection be sufficient to recall the re- 
sults of Emerson and his co-workers. Emerson gives (1922) a dis-. 
cussion of the botanical literature on somatic mutations in plants, to 
which discussion may be referred. 

So far only a few cases are known in zoological material, 
where the only conclusive ones are recorded in Drosophila, (BripGEs,. 
1919; MorGan and BrinceEs, 1919; MuLLErR, 1920; SrurTEVANT, 1921). 

The visible somatic result of a mutation outside the germ tract 
is the formation of a mosaic. 

The overwhelming number of mosaics in Drosophila are sex- 
mosaics, i. e., gynandromorphs. By far the large majority of the 
gynandromorphs are, as MorGan and BrinGEs have shown, accounted 
for by X-chromosomal elimination, while a few cases seem to have 
arisen from binucleated eggs. (Here, as well as for the following, 
see MorGan and Bnripces, 1919). 

Somatic mosaics might theoretically be expected to arise in the 
same way by autosomal elimination or from binucleated eggs. Only 
one case which was interpreted in this way has so far been recorded. 

The rest of the mosaics described in Drosophila are explained as. 
due to somatic mutation. These cases are rare. 
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There is, as is well known, good evidence in favor of the view 
that mutation only occurs in one member of a chromosome pair. 
If a mutation occurs in a somatic cell, either in one member of an 
autosome pair, or in one of the two X-chromosomes of a female, then 
the gene will have no visible effect, unless it is dominant. In the 
latter cases that portion of the individual which receives the mutated 
chromosome will manifest the corresponding dominant character. A 
recessive gene will not have any somatic effect, since the normal 
allelomorph present in the other member of the pair conceals it. 

But if a recessive somatic mutation takes place in the single X- 
chromosome of a male, then the corresponding character will show 
at once in those parts whose cells have received the mutated X, be- 
cause the Y-chromosome lacks the normal allelomorph. 

Recessive mutations are in Drosophila far more frequent than 
dominant ones and we would from what has been said above accor- 
dingly expect that the majority of somatic mutations observed should 
be of the latter type, i. e., sex-linked recessives that manifest them- 
selves in male mosaics. This was also found to be the case. 

If a somatic mutation of this type occurs late in the life cycle, 
then only a small part of the individual will show the corresponding 
mutant character, while the rest of the male will be normal. If, on 
the other hand, the mutation takes place early, in one of the seg- 
mentation nuclei, then a large part will manifest the character. And 
if the mutation occurs before the germ tract has separated off from 
the common germinal-somatic blastomeres, the following possibilities 
present themselves. The testes may either be derived from cells 
which have received the mutated X, or they may descend from cells 
which carry a normal X-chromosome. The X-sperms will therefore 
in the first case contain the mutant gene and transmit the mutation 
to the offspring, while in the latter the mutation will not be inhe- 
rited. Theoretically there is also a third possibility. One testis (or 
part of one testis) may be derived from cells which carry the mutant 
gene, while the other testis genetically is like the normal portion of 
the mosaic. Under these conditions only some of the X-sperms will 
transmit the mutant gene to the offspring, others will not. 

Thus, the external examination of such mosaics combined with 
the genetic test may not only give data as to the stage in the life 
cycle at which the mutation took place, but eventually also offer an 
opportunity for deductions as to the stage at which the germ tract 
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separates off from the common germinal-somatic stock (MorGan 
and BripceEs, 1919; MuL_er, 1920). 

MorGan and Bripces describe ten mosaics, all males, which are 
explained as due to somatic mutations of the type last mentioned. 
Some of these are more or less doubtful, involving only a very small 
part of the individual or open to alternative interpretations. But it 
is of importance that the atypical portion in the majority of the cases 
exhibited somatic characteristics similar to those produced by known 
sex-linked recessives. Only two of the mosaics were tested and in 
none of these did the testes carry the mutant gene. The same was 
true of the two cases in Dr. simulans recorded by SturTEvANT (1921) *. 

The most conclusive case is the one recorded by Mutuer, (1920). 
A male with a normal red left eye and a white right eye occurred 
in a line which for many generations had bred true for the ordinar 
red eye color. When the male was tested, half of his grandsons had 
white eyes. Thus, it was clear that the white eye color of the right 
eye was due to a sex-linked recessive mutant gene. This gene proved 
to be identical with the old white gene (w; at 1,5). The fertilized egg 
from which the exceptional male arose must accordingly have con- 
tained the original unmutated gene for red eyes (since the left eye 
was red). A somatic mutation to white must have occurred in one 
of the very early cleavage nuclei and the right eye and some, at least, 
of the germ cells — all of them so far as the evidence went — must 
have been derived from this cell. Since the gene white only affects 
the eye color, there was no means of controlling the distribution of 
the mutant cells in other parts of the individual. And the test was not 
arranged in such a way as to give a conclusive answer to the question 
whether both testes or only one of them contained the mutant factor. 

The somatic mutation here to be described is perhaps the most stri- 
king case so far recorded, since it involves a mutation which is more 
favorable than any other just for the study of mosaics and gynandro- 
morphs, viz., the sex-linked recessive singed (sn; at 20,9; Mour, 1922). 

The singed mutation produces a very characteristic curling of all 
the bristles and small hairs all over the individual. The hairs and 


* Recently BREITENBECHER (1922) in his breeding experiments with the beetle 
Bruchus quadrimaculatus found no less than 31 females in which the elytra were of 
different color, and he interprets these exceptions as due to autosomal dominant 
sex-limited somatic mutations. However, the genetic demonstration of the correct- 
ness of this assumption is as yet lacking, since in none. of these numerous cases 
(later also 17 additional mosaics were observed) did the gonads carry the mutant gence. 
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bristles look as though they were singed by heat (see Fig. 1; Monr, 
1922). This striking alteration may accordingly be recognized in 
every part of the fly, including the wings and the legs, and the distri- 
bution of singed and non-singed parts in gynandromorphs and mosaics 
may be mapped with absolute certainty. 


II. THE OCCURRENCE AND DESCRIPTION OF THE 
SOMATIC MUTATION. 
In making up the black purple curved 2 X Streak curved ¢ stock 
a single male was observed (June 11, 1922) which in somatic appea- 


Fig. 1. Camera-lucida drawing of the exceptional male in which the somatic mu- 

tation occurred. (When found, the wings of the individual had got wet, and espe- 

cially the distal part of the left wing was somewhat folded. This folding was straigh- 
tened out in the drawing). 


rance was very exceptional. All the bristles and hairs on the left 
half of the body, including the entire dorsal surface of the thorax 
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were typically curled, while the rest of the individual including prac- 
tically the whole head had ordinary wild-type hairs and bristles like 
the other flies in this stock. 

In the stock mentioned homozygous black purple curved females, 
(5 : = a are in each generation crossed to males that in one of 
their II-chromosomes carry the same recessives and in the other 
Streak and curved and in addition also some other II-chromosome 
recessives, which are of no special interest in this connection, 
ak . Al (bl, black body color; pr, purple eyes; cu, curved wings; 
Sk, dark streak on thorax. Sk is dominant and lethal when homo- 
zygous, the rest are recessives; all are located in the IIl-chromosome). 
The males used in the mating are accordingly somatically Streak 
curved. Since there is no crossing over in the male this cross gives 
in the next generation bl pr cu and Sk cu invidiuals in equal numbers, 
and the stock is maintained unchanged by repeating in each genera- 
tion the mating described. It should be emphazised that the stock 
never had contained sex-linked mutant genes and that none of the 
genes present in the stock produce bristle and hair alterations. 

When the male mosaic was found the whole contents of the 
stock bottle was carefully examined, and 35 females and 31 males 
were counted, which were all either bl pr cu or Sk cu. None of them 
exhibited any bristle or hair alteration. 

A scrutinous examination of the exceptional individual gave the 
following result (see Fig. 1—3). The fly showed the typical male cha- 
racters (normal male external genitalia, sex combs on both fore legs, 
male coloring of the abdomen, smaller size). The wings were curved. 
It was somewhat difficult to ascertain, whether the thorax exhibited 
the mutant character Streak. The fly was apparently young, and 
the Streak character, which is rather variable, is most easily detected 
in older individuals. The fly was non-black and non-purple. 

The head had normal slender and tapered bristles and_ hairs, 
except in a narrow ventro-lateral part on the right side, (the bucca). 
This plate bears at its anterior end the vibrissae or oral bristles. 
The latter were on the right side typically singed, in striking contrast 
to those on the left side. Also the hairs and bristles along the lower 
posterior edge of the bucca were singed on the right side, while the 
hairs along the cheek were wild-type on both sides. 

The bristles and hairs on the left side of the thorax were typically 
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singed. The same was true of the bristles and hairs on the dorsal 
part of the right half of the thorax, while the-rest of the thorax had 
normal bristles. Thus, the right sterno-pleurals were wild-type in 
contrast to all the other thoracical macrochaetae, (Fig. 2 and 3). The 
border line between the two zones followed on the ventral side of the 
thorax the median plane strictly. 

The entire left half of the abdomen had singed hairs and bristles 
in contrast to the normal ones of the right half. The border line 
between the singed and the non-singed part here followed strictly 
the median plane, and could be controlled, on the dorsal side by the 
shape of the hairs and bristles on the dorso-lateral plates, on the 
ventral side by the shape of the hairs on the ventral plates, which 





Fig. 2. The mosaic as seen from the left side. 


had singed hairs on the left and wild-type hairs on the right side. 
The hairs and bristles on the genital arch and the anal plates were 
singed on the left side, wild-type on the right. 

The hairs on the alula and on the costa of the left wing were 
singed, in contrast to the corresponding wild-type ones on the right 
wing. The difference is most easily detected by comparing on both sides 
the form of the larger pair of bristle-like hairs just before the apex of the 
first vein. The bristles on the coxae as well as those on the femur and 
near the apex of the tibia were on the left legs typically singed, while 
the corresponding ones on the right legs were of the wild type. 

Summing up, we find accordingly that the entire left half of the 
individual, except for the head, is singed. The border line separating 
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the singed from the wild-type zone follows the median plane, except 
on the dorsal side of the thorax, where the singed region proceeds 
over the median line, including the upper half of the right lateral 
surface of the thorax. From here the singed zone also continues 
along the collum to the head, where a narrow ventro-lateral part on 
the right side is singed. The rest of the individual has normal wild- 
type hairs and bristles. 


III. THEORETICAL CONSIDERATIONS. 


The striking somatic peculiarities mentioned made it at once prac- 
tically certain that we were dealing with a sex-linked recessive mu- 
tation, which had occurred in one of the very early cleavage nuclei 





Fig. 3. The mosaic as seen from the right side. 


and which caused the bristle and hair alteration in the singed part 
of the mosaic. 

The individual could not be interpreted as a gynandromorph. 
On this assumption the fly would have started as a two X individual, 
a female, heterozygous for a recessive sex-linked mutant gene, which 
produced the bristle and hair alteration described. If elimination of 
one of the wild-type daughter X’s occurred in one of the very early 
cleavage cells, then one of the daughter cells would obtain only a 
single X, viz., the one which contained the mutant gene. The part 
of the individual which was derived from this cell would accordingly 
be male, (XO), and show the corresponding mutant character. The 
rest of the individual would be female and wild-type. Any such 
gynandromorph explanation had of course to be abandoned as soon 
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as examination proved that the mosaic had no female portions at all, 
the singed as well as the non-singed parts showing, without exception, 
typical male characteristics. 

The possibility that we were dealing with a somatic mosaic could 
also safely be excluded. If the individual were a somatic mosaic 
due to autosomal elimination in the same way that gynandromorphs 
are accounted for by X-chromosomal elimination, this interpretation 
would demand first a mutation in the black purple curved X Streak 
curved stock and secondly an autosomal elimination. Such a coin- 
cidence would be so rare as to be considered entirely out of question. 

As a fully satisfactory explanation remained that of a somatic 
mutation (see Introduction). The mosaic was a male. Two recessive 
sex-linked mutations which produce entirely analogous bristle and 
hair alterations were known beforehand, viz., singed and forked*, (f*, 
allelomorph of forked, at 56,5). There was every reason to believe 
that the singed part of the individual in all cells contained one of 
these genes, or an allelomorph thereof. Since about half of the in- 
dividual had normal bristles and hairs, this mutant gene could not 
have been present in the X-chromosome which this male received 
from his mother. The mutation must have occurred later, in one 
of the daughter X’s of the dividing egg nucleus, or in another of the 
earliest segmentation nuclei. The male was on this assumption ex- 
pected to be of normal fertility, and if the testes (or one of them) 
were derived from the cell which received the mutated X, then we 
would have an opportunity of proving conclusively the correctness 
of the above supposition. 

If both testes were derived from the cells which contained the 
X carrying the unmutated gene for non-singed, then, of course, all 
the daughters of the mosaic will give only wild-type sons. If, on the 
other hand, both testes have developed from the cell which received 
the mutated X, then all the daughters of the exceptional male will give 
sons half of which are singed. Finally, if one testis belonged to the 
singed, and the other to the non-singed part of the mosaic, then half 
of his daughters would be expected to give sons, half of which were 
singed. The other half of his daughters would give only non-singed sons. 


IV. TESTS OF THE EXCEPTIONAL MALE. 


Since the Streak character in the mosaic was somewhat difficult 
to detect, it was regarded as necessary to certify genetically that the 
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fly was derived from the stock mentioned and had the constitution 
Sk cu oes 
$I pr en and that consequently no contamination had occurred. The 
mosaic was therefore, after having been drawn, crossed to homozy- 
gous bl pr cu females. On the following day three homozygous eosin 
vermilion forked females from a pure stock were in addition intro- 


duced in the same culture bottle. (eosin, w*, eye color; vermilion, v, 


TABLE 1.  gaaaasie of bl pr cu daughters of the mosaic. 
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eye color: forked, f, bristles; these genes are recessives in the X- 
chromosome). 

The next day the mosaic was found dead owing to an accident, 
sticking to the inside of the culture bottle. But soon numerous larvae 
appeared, showing that the male before dying had fertilized some of 
the females. The culture gave the following offspring (C. 2702, June 
22, 1922): 25 bl pr cu§$Q; 26 Sk cu $9; 26 bl pr cu bd; 21 Sk cu dd. 
None of them showed any bristle alteration. 

This result proved that the mosaic with regard to autosomal mu- 
tant genes was of the constitution expected, and that no contamina- 
tion had occurred. Moreover, since all the offspring were curved and 
none of the males w* v f, it was clear that the w* v f females which 
were introduced on the second day had not been fertilized. 
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The question was now, whether in the mosaic both testes, one 
testis or perhaps none of them were derived from the cell in which 
a somatic sex-linked mutation was supposed to have taken place. 
This could be ascertained by outcrossing his daughters and controlling 
whether all of them, half of them, or none of them were heterozygous 
for the gene which in the mosaic caused the bristle and hair alteration. 
Ten bl pr cu daughters from C. 2702 were accordingly outcrossed 
singly to wild-type males. The result of these outcrosses is presented 
in Table 1. 

Two additional mass cultures were at the same time made up. 
In one of them (C. 2714) 14 bl pr cu females from C. 2702 were mated 
to Sk cu brothers. In the other (C. 2713) 16 Sk cu females from the 
same culture were simultaneously crossed to w* v f males from stock. 

The result of these tests proved the correctness of the somatic 
mutation hypothesis. The singed character did not manifest itself in 
the daughters of the exceptional male, but reappeared unchanged in 
his grandsons. The curling of the hairs and bristles in the mutant 
part of the mosaic was accordingly produced by an ordinar sex-linked 
recessive. 

Moreover, of the 10 daughters separately tested 7 had received a 
paternal X carrying the mutant gene, while 3, giving only non-singed 
sons, must have received from the father an X-chromosome without 
this gene (Table 1). This indicates that only one of the testes of the 
mosaic can be derived from the cell which contained the mutated X- 
chromosome. The other testis, — or at any rate part of it —, has 
descended from a cell which carried the original unmutated gene for 
wild-type bristles. 

This conclusion is also confirmed by the results obtained in the 
mass cultures (Tables 2 and 3). Here we would on the latter assumption 
expect about a quarter of the sons to be singed, while if both testes car- 
ried the mutated X, we would get singed and non-singed sons in equal 
numbers. The total output (ten days count) of the two cultures was 215 
non-singed daughters, 144 non-singed and 64 singed sons. This is a fairly 
good 3:1 ratio, when it is remembered that the numbers are small 
and derived from mass cultures. It is true that the somewhat lowered 
viability of the singed individuals, which is apparent from the data 
presented in Table 1, may in a degree be responsible for the difference 
in number between the non-singed and the singed classes. But the 
effect of this differential viability is counterbalanced to a certain extent 
by the marked falling back of the bl pr cu class in C. 2714. When 
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the total offspring of all the females tested are taken together we get 
877 granddaughters, 566 non-singed and 218 singed grandsons of the 
mosaic. 

The test presented in Table 3 shows moreover, that the new 
mutation is not allelomorphic to forked, since all the daughters had 
normal wild-type bristles. The fact that singed sons appeared among 
the offspring demonstrates that some of the females fertilized were 


TABLE 2. P:; bl pr cu 9° Sk cu J, exception. Fi; 14 bl pr cu 9° 
ex 2702 * Sk cu gg, (mass culture). 
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heterozygous for the new mutant gene. If this gene were allelomor- 
phic to forked we would therefore have obtained some daughters that 
show a bristle alteration, since the fathers used in this cross were 
forked. 


Vv. THE SOMATIC MUTATION AN ALLELOMORPH 
OF SINGED, (Singed*). 


It has been mentioned above that two previously known sex- 
linked recessives, viz., singed (at 20,9) and an allelomorph of forked, 
called forked* (at 56,5) both produce bristle and hair alterations stri- 
kingly similar to those produced by the new mutant gene here descri- 
bed. When it had been demonstrated through the test just mentioned, 
that the new mutation was not allelomorphic to forked, there was 
every reason to believe, that we were dealing with a reappearance 
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through new mutation of the old singed gene or with an allelomorph 
thereof. Whether this was the case could be ascertained by mating 
the new mutant to old singed individuals and by determining the 
locus of the new recessive through linkage experiments. Both these 
tests were carried out. 

Six females from C. 2703, Table 1, were crossed to singed males 
from the old singed stock. We know that half of the daughters in 
this culture are heterozygous for the new mutant gene, since half of 
their brothers showed the corresponding character. Some of the 
females resulting from this mating are accordingly expected to mani- 
fest a bristle and hair alteration, if the two genes are allelomorphic. 
They will namely have the old singed gene in one X-chromosome and 
the new allelomorph in the other. The culture gave 62 wild-type 9, 


TABLE 4. P:; crossveinless cut’ 92 * new singed (sn*) Jf. B. C. 
Fi wild type §, (2 a X crossveinless cul® Of. 
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22 singed $2, 39 wildtype df and 18 singed dd (C. 2724, July 14, 
1922). The converse cross of a female heterozygous for the old 
singed gene and in addition for the sex-linked recessive fused (fu, at 
59,5, fused veins) X new singed males gave wild-type and sn females; 
sn fu, sn and fu males, (C. 2758, Aug. 9, 1922). 

Thus it was clear that the two genes were allelomorphic. The 
old singed-new singed compound (in the females) looked entirely 
like both the old singed and the new singed character. It seemed 
therefore probable that the two genes were identical. 

The result of the linkage tests is presented in Table 4. Females 
homozygous for the recessive sex-linked mutant genes crossveinless 
(cv, at 13,5; fifth crossvein lacking) and cut (cé*®, an allelomorph of 
ct, cut wings, at 20,0) had been crossed to new singed males. Two 
heterozygous daugthers were now back-crossed to cv cf® males. As 
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seen from the Table, (Table 4), 2 cross-overs between ct® and the new 
gene were obtained in a total of 341 males, which gives 0,6 % of crossing- 
over between these loci. The constitution of the male cross-overs prove 
that the new mutant gene is located to the right of cut. Its locus 
is accordingly, based on this test, at 20,6, which is in perfect accor- 
dance with the locus of the old singed gene, (at 20,9). 

Among the characteristics of the old singed mutant is also a 
complete sterility of the homozygous singed females (Mour, 1922). 
This sterility is due to a defective condition of the eggs, which is 
accompanied by a constant change in their form. It was therefore 
expected that the females homozygous for the new singed gene would 
likewise be sterile. When such females were crossed to new singed 
or to unrelated males they proved, however, in striking contrast to the 
old singed females, to be of normal fertility. Thus, for instance, a 
mating of a homozygous new singed female to wild-type males gave 
112 wild-type daughters and 102 singed sons (C. 2739). And a pure 
stock could be maintained unselected without any difficulty. 

It was of interest to see, whether the eggs of the homozygous 
new singed females showed any somatic alteration, and two such 
females were therefore crossed to new singed and to wild-type males 
respectively, and isolated in glass tubes with banana-agar culture 
media. On the following day one of these females had laid 10, the 
other 7 eggs, which on careful examination were found to be normal 
in every respect. 

When this striking difference between the old singed and the new 
singed gene, which both cause the same external character change, 
had been detected, it seemed of importance to ascertain, whether the 
old singed-new singed female compound was sterile or not. Females, 
which carried the old singed and the fused gene in one X and 
the new singed gene in the other were therefore crossed to wild-type 
and to new singed males respectively, and it was found that the 
compound was of normal fertility. Thus, the latter cross gave 29 singed 
females; 23 singed fused and 17 singed males (C. 2768). An examina- 
tion of the eggs, like the one mentioned above, was also in this case 
carried out. Two compound females, which were brought into sepa- 
rate test tubes, had on the following day laid 12 and 17 eggs respec- 
tively, all of which were perfectly normal. 

Thus, in spite of the fact that the old and the new singed mutants 
externally looked entirely alike, it was nevertheless clear from the 
fertility tests of the females, that they were not identical, but only 
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allelomorphic. This fundamental difference between the old singed 
and the new singed females with regard to fertility, probably means 
that the old singed gene in homozygous females, in addition to the 
external character changes, also produces internal alterations which 
prevent the development of normal eggs, alterations which are not 
produced by the new allelomorph. 

Finally, the fact that the new mutant gene is not identical with 
the old singed gene but an allelomorph thereof proves abundantly 
clear, that the origin of the bristle alteration in the mosaic here descri- 
bed can not be explained in any way as due to contamination. We are 
dealing with an entirely new, previously unknown mutation. 

Two independent mutations in the singed locus, which both 
caused sterility of the homozygous females, have earlier been descri- 
bed by the author. The somatic mutation here recorded, being num- 
ber three in the series, was accordingly called »singed*« (sn°*) 


VI. DISCUSSION. 


The tests presented above prove conclusively that the character 
change found in the exceptional male was due to a recessive sex-linked 
mutation. This mutation was not identical with but allelomorphic 
to the old singed mutation. 

As to the stage in the life cycle at which the mutation arose, 
we know with certainty that the event which produced the change in 
the singed locus must have taken place after the fertilization of the 
egg. The zygote received an unmutated maternal X-chromosome. 
This is demonstrated by the fact that about half of the individual 
had normal bristles and hairs. Since a large region of the body was 
singed’, it seems clear that the mutation must have occurred in one 
of the very early cleavage nuclei. The roughly bilateral distribution 
of the singed*® and the wild-type regions favors the view that the 
mutation arose in one of the daughter X’s of the dividing egg nucleus, 
or, shortly afterwards, in one of the two-cell stage nuclei. 

The tests indicated further that one of the testes of the mosaic 
was built up of cells which had received the singed* X, while the 
other had the normal, unmutated X-chromosome. This seems also to 
be in good accordance with the fact that exactly half of the abdominal 
epidermis, including half of the external genitalia, was singed*® and 
the other half normal. 

The latter result differs from the one reached by MorGan and 
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Brivces in Drosophila gynandromorphs (1919). In some 20 cases 
these authors found through dissection that in flies whose epidermal 
parts were sex-mosaics, the gonads were the same, i. e., both gonads 
were ovaries or both were testes. Even in bilateral types the two 
gonads were alike. This is taken to mean that both gonads in 
Drosophila are derived from one and the same common epidermal- 
germinal nucleus, while with regard to the male here studied the 
most natural explanation seems to be that one testis is derived from 
one of the two daughter cells of the dividing egg, and the other testis 
from the other. It is, of course, thinkable that one of the two mem- 
bers belonging to the two-cell stage is the common epidermal-germinal 
cell mentioned. And if the singed mutation occurred in one of the 
two daughter X’s of this cell, we could also account for the result 
reached by the genetic test of the mosaic. But this assumption would 
mean that of the four members of the four-cell stage one was used 
for the formation of the singed’ part of the individual, including one 
of the testes, while the three others were used for the formation of 
the rest of the mosaic, including the other testis. If this were the 
case we would, however, in view of the experiences from gynandro- 
morphs, expect the non-singed® part of the mosaic to be considerably 
larger than the singed part, and here we are dealing with a roughly 
bilateral individual, — though attention may in this connection be 
called to the fact that the wild-type character of practically the entire 
head represents a shifting of the bilateral symmetry in favor of the 
non-singed® part. 

It will be noticed that there is the possibility that non-virginity 
of one of the bl pr cu females, by aid of which the Sk cu character 
of the mosaic was controlled, may account for the result here dis- 
cussed. These females were derived from a culture in which half of the 
individuals were bl pr cu and*the other half Sk cu. If one of the 
females used were fertilized beforehand, she would, of course, give 
only non-singed® grandsons, and there was not means of distinguishing 
her grandsons from those of the singed*® mosaic. 

Full attention was paid to this source of error when the test of 
the mosaic was carried out, and in order to be absolutely certain 
three additional females from the homozygous w* v f stock were, as 
mentioned above, given to the mosaic on the second day. By this 
double mating method any mistake due to non-virginity of the fema- 
les would be absolutely excluded, since these females would, if not 
virgin, give w* v f offspring and, if fertilized by the mosaic, give 





A SOMATIC MUTATION IN DROSOPHILA MELANOGASTER 157 





non-curved daughters and w® v f sons. Unhappily enough the off- 
spring obtained in this cross (C. 2702; p. 150) proved that the mosaic, 
who died by accident shortly afterwards, had not fertilized any of 
these control females. 

It is very unlikely indeed that the possibility here mentioned 
has actually been realized. Not only are, when binocular is used, 
mistakes as to the virginity of the females after some training so 
rare as to be practically excluded. But also the result of the crosses 
speak against it. Thus, the striking 1:1 ratio between bl pr cu and 
Sk cu individuals in C. 2702 demonstrates that the possibly non-vir- 
gin female must have been fertilized by a Sk cu male, like the mosaic, 
though bl pr cu males were in the stock bottle equally numerous. 
Moreover, the ratio between the non-singed*® and the singed’ grandsons 
speaks against the validity of this explanation, since they indicate 
that the number of eggs previously fertilized and laid by the supposed 
non-virgin female must have been practically equal to the total num- 
ber of eggs later fertilized by the mosaic. Such a coincidence is 
very unlikely indeed. 

Thus, the author does not doubt that all the females used in 
the test were virgin, but it must be granted, that the early death of the 
mosaic caused a gap in the genetic demonstration of this fact. 

It might be thought that the apparent inconsistency between the 
result obtained by the test of the mosaic and the one derived from 
the study of gynandromorphs might be due to the special conditions 
present in the latter. It was thinkable that in the sex-mosaics anlage 
for the formation of both female and male gonads may be present 
in the early embryonic stages, but that one of the two is suppressed 
in the course of the later development, leaving the other to form both 
gonads. However, this explanation seems not very likely, since we 
know from Brinces’ studies of triploid intersexes (1921) that one 
testis and one ovary may in Drosophila be present at the same time 
in the adult individual. 

It is known that in some insects the germ cells of the ovary or 
testis arise from a single cell (see MorGan and Brinces, 1919), but 
that in other insects the gonads develope from a group of cells. In 
the latter case it would be possible for some of the germ cells to 
have arisen from one of the first two segmentation nuclei and some 
from the other. It should in this connection be recalled that several 
bilateral gynandromorphs are known, for instance in Lepidoptera, 
in which both testes and ovaries were present. 
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The embryology of Drosophila has in this respect not yet been 
worked out. In a general sense it must be added, — as also em- 
phazised by the authors mentioned — that some reservation is ne- 
cessary when it is a question of deductions from the distribution of 
characters in mosaics and gynandromorphs to the distribution of 
segmentation nuclei, as long as our knowledge as to the destiny of 
the cells derived from different embryonal anlage (ventral plate, 
imaginal plates) is still defective. Our lack of exact knowledge as 
to this point may account for the apparent inconsistency here 
discussed. 

Attention should finally be called to the fact that cases like 
the one here described to a certain extent modify the familar concep- 
tion of the mutation as a hereditary change in the genotype. Muta- 
tional changes can, of course, only be inherited if they occur in the 
germ tract or in the common germinal-somatic blastomeres. If en- 
tirely identical genotypical changes occur in a purely somatic cell 
there is no possibility of their being inherited. They can here be 
transmitted only to the somatic daughter cells through ordinary cell 
division. A mutation is a change in the genotype of a cell due to causes 
other than ordinary segregation and recombination of genes. Whether 


this change can be inherited or not is of no importance for the de- 


finition. 


SUMMARY. 


1. A striking case of somatic mutation has been described. The 
mutation, singed*, which produces a very typical curling of all the 
bristles and hairs, appeared in a mosaic found in a II-chromosome 
stock bottle. 

2. The mosaic had normal male sex characters. The entire 
left half of the individual, except for the head, was singed* in contrast 
to the right half, including the head, which had normal wild-type 
bristles and hairs. The border line separating the singed*® and the 
normal regions could be controlled in every detail. It followed the 
median plane, except on the dorsal side of the thorax, where the 
mutant zone proceeded over the median line, including the upper 
half of the right lateral surface of the thorax. From here the singed® 
region continued along the collum to the head, where a narrow, 
ventro-lateral plate (the bucca) had singed hairs and bristles on the 
right side. 

3. The mosaic was fertile,-and tests proved that the mutant 
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character change mentioned was due to a sex-linked recessive, which 
had the same locus as the old sex-linked recessive singed (at 20,9). 
Somatically the two mutants look entirely alike. 

4. Females homozygous for the old singed gene are absolutely 
sterile and lay defective eggs. Homozygous singed*® females were 
found to be of normal fertility, and their eggs were normal. Thus 
the two genes are not identical, but allelomorphic. The singed-singed® 
female compound is also of normal fertility and lays normal eggs. 

5. The fact that we are dealing with a new, previously un- 
known, allelomorph of singed proves conclusively that the character 
change found in the mutant part of the mosaic can not be due to 
contamination. This was also demonstrated by aid of the II-chro- 
mosome mutant genes present in the mosaic. 

6. It is conclusively demonstrated that the event which produced 
the singed* mutation occurred after the fertilization of the egg, in one 
of the very early cleavage nuclei, probably in one of the daughter 
X’s of the dividing egg, or shortly afterwards, in one of the two- 
cell stage nuclei. 

7. When the daughters of the mosaic were outcrossed about 
half of them transmitted the singed* mutant gene to half of their sons. 
The other gave only wild-type sons. Thus, in the mosaic one testis 
was derived from a cell which had received the singed*® X, while the 
other, or part of it, belonged to the wild-type portion of the individual. 
This seems to indicate that one testis was derived from one of the 
two daughter cells of the dividing egg, and the other testis from the 
other daughter cell, a conclusion which is apparently not in accor- 
dance with the results derived from the study of gynandromorphs. 
This point is discussed. 

8. Attention is called to the bearing of cases like the one here 
described on the mutation conception in general. 
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BILDEN CHROMOSOMENKONJUGATION, 
MENDELSPALTUNG UND FERTILITAT BEI 
SPEZIESBASTARDEN EINEN DREIBUND? 


VON HARRY FEDERLEY 
HELSINGFORS, FINLAND 


Vorlaufige Mitteilung 


(With a summary in English) 





[D" noch in dem ersten Dezennium dieses Jahrhunderts von vielen 
hervorragenden Genetikern mit grosser Skepsis und sogar mit 
einem gewissen Misstrauen betrachtete Richtung, die bestrebt war die 
experimentellen und die zytologischen Untersuchungen in der Verer- 
bungswissenschaft parallel nebeneinander fortgehen zu lassen, hat sich 
aufs Glanzendste als eine sehr fruchtbare bewahrt. In erster Linie ha- 
ben wohl MorGan und seine Drosophila-Schule dazu beigetragen diese 
Forschungsrichtung zum Durchbruch zu bringen. Aber auch Unter- 
suchungen iiber das Verhalten der Chromosomen bei Speziesbastarden, 
bei parthenogenetischen und hermaphroditischen Formen sowie vor 
allem die Klarlegung ihrer Rolle bei der Geschlechtsbestimmung haben 
die Zweifel an die Berechtigung des Heranziehens der Chromosomen 
zur Lésung genetischer Probleme verschwinden lassen. Der Umstand, 
dass die Haplonten neuerdings mit besonderer Vorliebe zum Gegenstand 
rein mendelistischer Versuche gemacht werden, beweist ebenfalls, dass 
bei den Mendelisten die Chromosomenverhialtnisse immer mehr und 
mehr Beriicksichtigung finden. Noch 1918 konnte Hartmann darauf 
hinweisen, dass nur drei Haplonten zu den Versuchen der Genetiker 
mit herangezogen worden waren, und er sah mit Recht in diesen drei 
Versuchsserien den tatsachlichen Beweis dafiir, dass die Mendelspaltung 
bei der Reduktionsteilung stattfindet, wie man es aus rein theoretischen 
Griinden schon friiher angenommen hatte. 

Inzwischen ist eine betrachtliche Anzahl haploider Organismen in 
dem Bereiche der vererbungswissenschaftlichen Versuche mit hinein- 
gezogen worden, und die Resultate dieser Versuche erlauben auch nur 
eine Deutung, dass die Konjugation der Chromosomen eine unerlass- 
liche Bedingung fiir die Spaltungen ist. Ich erinnere hier nur an die 
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vielversprechenden Experimente von Wuitinc an der parasitischen 
Wespe Hadrobracon brevicornis, deren Mannchen Haplonten sind, und 
auf dem botanischen Gebiet an die Versuche mit Moosen und Laub- 
moosen. 

Es gibt jedoch auch eine andere Moglichkeit die Bedeutung der 
Chromosomenkonjugation und der darauf folgenden Reduktion fiir die 
Mendelspaltung zu priifen. Schon vor vielen Jahren (FEDERLEY, 1916) 
habe ich auf diese hingewiesen; es wurde mir jedoch mdglich erst 1921 
die geplanten Versuche anzustellen. Auch heute liegen nur ganz an- 
spruchslose Vorversuche in geringem Masstabe vor, deren Resultate den- 
noch verdienen diirften kurz mitgeteilt zu werden. 


Bei meinen seit vielen Jahren betriebenen umfassenden Artbastar- 
dierungen mit Lepidopteren gelang es mir nur ein einziges Mal einen 
F.-Falter zu erhalten, und auch die Riickkreuzungen (Fi; 2 X Pi & 
sowie P, 2 X F, 0) ergaben in der Regel keine oder nur vereinzelte 
Nachkommen. Diesen Speziesbastarden fehlte also die Fertilitdt voll- 
stdndig oder sie war sehr gering, 

Die totale oder partielle Sterilitat der Bastarde erschwerte selbst- 
verstandlich in hohem Grade die Analyse der Vererbung. Die wenigen 
Riickkreuzungen, die eine einigermassen zahlreiche Zucht ergaben, er- 
laubten uns dennoch einen Einblick in den Vererbungsmodus zu erhal- 
ten. Es stellte sich hierbei heraus, dass die Merkmale sich meistens 
ganz anders als bei einer mendelschen Vererbung verhalten, und .dass 
der Modus eher als ein konstant-intermediadrer bezeichnet werden 
konnte. 

Den Schliissel zu diesen verwickelten Vererbungsverhaltnissen er- 
gab eine Untersuchung der Chromosomen wahrend der Spermatogenese 
der Bastarde. In einem Bastard A X B zeigen die vereinigten artfrem- 
den A- und B-Chromosomen nicht die geniigende Affinitat um bei der 
Bildung der Samenzellen wie bei den reinen Arten miteinander zu kon- 
jugieren. Sie konnten in den Aquatorialplatten beider Reifungsmitosen 
als ungepaart nebeneinander liegend nachgewiesen werden. Da sie 
sich in beiden Reifungsmitosen Aquationell teilen, so erhalten alle 
Spermatozoen des Bastards simtliche Chromosomen der Elternarten A 
und B. Wird nun ein solches Spermatozoon von der Chromosomengar- 
nitur AB mit einem Ei beispielsweise der Art A vereinigt, so entsteht 
ein triploider Organismus AAB, der also eine diploide Chromosomen- 
garnitur der Art A und eine haploide solche der Art B besitzt. Bei der 
Spermatogenese dieses Triplonten findet in der diploiden A-Chromo- 
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somengarnitur eine Konjugation mit nachfolgender Reduktion statt, 
wogegen die haploide B-Garnitur sich aquationell teilt. Also bildet der 
Bastard aus der Riickkreuzung wieder lauter Samenzellen von der For- 
mel AB, ganz wie der F,-Bastard. 

Auf Grund dieser direkt beobachteten Chromosomenverhaltnisse 
war es also méglich die zunadchst befremdend wirkenden Resultate der 
Experimente zu erklaren. Wenn man sich die Erbfaktoren als in den 
Chromosomen lokalisiert denkt, und wenn weiter alle Gameten der F;- 
Individuen unter einander gleich sind und dazu saémtliche Faktoren 
der beiden Elternarten enthalten, so kann ja eine Mendelspaltung gar- 
nicht erwartet werden. Es erschien somit logisch aus dem Verhalten 
der Chromosomen bei der Spermatogenese der Speziesbastarde den 
Schluss zu ziehen, dass die Mendelspaltung eine Chromosomenkonjuga- 
tion erfordert. 

Die anomale Entwicklung der Gameten der F,+Individuen brachte 
uns aber auch dem Verstandnis der Frage von den Ursachen der Steri- 
litat der Artbastarde naher. Es schien namlich durchaus berechtigt die 
ausgebliebene Konjugation und die hierdurch veranlasste Verdoppelung 
der Chromosomenzahl nicht nur fiir die nicht spaltende Vererbung son- 
dern auch fiir die Sterilitat wenigstens zum Teil verantwortlich zu 
machen. 

Die Resultate dieser Untersuchungen liessen nun weiter die Ver- 
mutung zu, dass wenn man einen typischen Speziesbastard entdecken 
wiirde, bei dem die zusammengebrachten Chromosomen der Eltern- 
arten normal miteinander konjugierten, so ware die Aussicht vorhanden 

erstens fertile F,-Individuen und demzufolge auch eine individuen- 
reiche F.-Generation zu erhalten und 

zweitens in der F.-Generation eine typische Mendelspaltung fest- 
stellen zu kénnen. | 

Und damit ware also der indirekte Beweis dafiir gebracht, dass die 
Spaltung mit der Reduktionsteilung zusammenfallt. 

Einen Bastard, der diese Bedingungen erfiillt, entdeckte ich 1914 
in Chaerocampa porcellus L. X Ch. elpenor L. Die Eltern sind beide 
von LinnE beschrieben, miissen also als gute Arten gelten. Von vielen 
Systematikern werden sie sogar zu verschiedenen Gattungen gezogen. 
Der Mischling ist also zweifelsohne ein Speziesbastard, ja, man kénnte 
ihn sogar einen »Genusbastard» nennen. 

Meine Untersuchungen (1916) ergaben, dass die Spermatogenese 
bei diesem Bastard vollstandig normal ohne jede morphologisch be- 
merkbare Stérung verlauft. Der Bastard hat wie die beiden Eltern- 
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arten bei den Reifungsteilungen 29 Chromosomen. Es haben somit 
simtliche porcellus- und elpenor-Chromosomen miteinander konjugiert. 
(Vgl. nebenstehende Abbildung.) Nicht nur die beiden Reifungsmitosen, 
sondern auch die Spermiogenese im engeren Sinne, machten beim 
Bastard einen durchaus normalen Eindruck. 

Ein Referent (SemLer, Archiv fiir Zellforschung, Bd. 15) hat die 
Vermutung ausgesprochen, dass bei meiner Untersuchung eine Ver- 


@ % 


Fig. 1. Aquatorialplatten von Spermatozyten erster Ordnung (oben) und zweiter 

Ordnung (in der Mitte). Oozytenplatten der ersten Reifungsmitose (unten). Links: 

Chaerocampa porcellus, rechts: Ch. elpenor, in der Mitte: Ch. porcellus x elpenor. 

Alle Platten enthalten 29 Chromosomen. Mit Zeiss’ apochr. Imm. 1,5 mm, Komp. Oc. 
12, bei 160 mm Tubuslange auf Objekttischhéhe gezeichnet. 


wechselung vorliege, d. h. dass der von mir untersuchte Hoden gar- 
nicht dem Bastard angehérte. Wenn er meine Beschreibungen iiber das 
Material (1916, S. 8) gelesen hatte, hatte er sich diese unbegriindete 
Annahme ersparen kénnen. Ich habe namlich ausdriicklich hervorge- 
hoben, dass der einzige von mir untersuchte Testis der lebenden Puppe 
entnommen wurde, dass diese Puppe die Kastration iiberstand und 
spater einen etwas verkriippelten Falter lieferte. Dieser erwies sich als 
ein typischer Bastard. Das Exemplar befindet sich noch in meinem 
Besitz. 
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Leider wurde es mir erst 1921 méglich die Bastardierungen por- 
cellus X elpenor wieder aufzunehmen. Ich hoffte bei den erneuten 
Versuchen eine geniigend grosse F.-Generation zu erhalten um die hier 
aufgeworfenen Fragen beantworten zu kénnen. Ehe ich aber iiber die 
Resuliate der Versuche berichte, -méchte ich noch die zytologischen 
Angaben. aus dem Jahre 1916 erganzen. 

Da die Richtigkeit meiner Darstellung von der Spermatogenese des 
uns interessierenden Bastards bezweifelt worden war und da es sowieso 
wiinschenswert erschien die bloss an einem Hoden konstatierten Chro- 
mosomenverhiltnisse auch an anderen Individuen zu bestatigen, fixierte 
ich im Sommer 1921 den Testis einer zwei Wochen alten Puppe. Leider 
hatte ich diesmal nicht das Gliick eine Puppe: zu wahlen, die nach 
3—4 Wochen den Falter ergeben hatte, sondern eine tiberwinternde. 
(Ein Teil der mannlichen Puppen entwickelt sich naémlich schon im 
Herbst, ein anderer iiberwintert.) Der von mir fixierte Testis enthielt 
deshalb noch keine Reifungsmitosen sondern lauter Spermatogonien 
und Spermatozyten am Ende des Wachstumsstadiums und war also fir 
meine Zwecke unbrauchbar. 

In meinen friiheren Zuchten hatte ich nicht Gelegenheit gehabt die 
Oogenese unseres Bastards zu untersuchen. Ich fixierte deshalb die 
Ovarien zweier Weibchen. Diese Ovarien machten in anatomischer 
Hinsicht einen véllig normalen Eindruck, und ihr Eierschatz war ein 
sehr reichlicher. Die zytologische Untersuchung zeigte nun auch, dass 
das Verhalten der Chromosomen, wie zu erwarten war, ein normales 
ist. Wie die Abbildung zeigt, enthalt die Oozytenplatte der ersten Reife- 
mitose 29 Chromosomen, wie dies auch bei den Weibchen der Eltern- 
arten der Fall ist. Hiermit war also festgeschlagen, dass nicht nur die 
Spermatogenese sondern auch die Oogenese in bezug auf das Verhalten 
der Chromosomen v6llig normal erscheint. 

Wir sind jetzt bereit uns den Kreuzungsversuchen zuzuwenden. Die 
Bastardierungen zwischen porcellus und elpenor wurden von Herrn 
Kurt Joun in Altenburg angestellt. Es war meine Absicht die Kreu- 
zungen selber auszufiihren, ich konnte jedoch kein Material von por- 
cellus erhalten. Meine elpenor-Puppen sandte ich deshalb an Herrn 
JoHn und erhielt sodann die von elpenor-Samen befruchteten por- 
cellus-Eier. 

Von den 30 Eiern ergaben 26 Raupen. 2 Raupen starben als ganz 
klein, die 24 tibrigen gediehen vorziiglich und ergaben alle kraftige 
Puppen, 15 weibliche und 9 mannliche. Es galt also nun die aus- 
schliipfenden Falter zur Paarung zu bringen um die F,-Generation zu 
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erhalten. Die Aufgabe ist jedoch keine ganz einfache, denn die beiden 
Geschlechter entwickeln sich zeitlich sehr verschieden, wie dies bei 
Artbastarden 6fter der Fall ist. Die weiblichen Puppen ergeben die 
Falter schon nach etwa 2 Wochen, die mannlichen dagegen erst nach 
ca 4 Wochen oder sogar erst nach der Uberwinterung im niichsten 
Friihjahr. Von meinen 9 Puppen minniichen Geschlechts entwickelten 
sich nur 2 sofort, die iibrigen iiberwinterten. Durch Treiben der mann- 
lichen Puppen in einem sehr warmen, der Sonne ausgesetzten Zimmer 
und gleichzeitiges Zuriickhalten der Entwicklung der weiblichen Pup- 
pen durch deren Aufbewahrung im Freien wihrend des Spatsommers, 
‘wenn die Nachte im Norden schon kalt sind, gelang es mir ein gleich- 
zeitiges Ausschliipfen der beiden Mannchen und der Weibchen zu er- 
zielen. Ich erhielt auch eine Kopula. Leider legte das Weibchen nur 
11 Eier ab, ehe es starb. Alle Eier entwickelten sich anfangs ganz 
normal, aber nur 5 Raupen hatten die Kraft die Schale zu durchnagen. 
Von den ausgeschliipften Raupen starben schliesslich alle, die letzte erst 
bei der Verpuppung. Ob die Bastardkonstitution oder das schlechte 
Futter im Spatherbst den friihzeitigen Tod der Raupen hervorrief, 
wage ich nicht zu ‘entscheiden; vermutlich wirkten, wie meistens, en- 
dogene und exogene Ursachen zusammen. 

Das Resultat war kein glanzendes, es zeigte jedoch, dass unter 
giinstigeren Verhaltnissen eine F,-Generation vielleicht dennoch zu er- 
halten ist und vor allem ermunterte es mich die Riickkreuzungen mit 
den Bastardmannchen im niachsten Friihjahr anzustellen. Leider stiess 
ich auch hier auf Schwierigkeiten, indem die Bastardmannchen weit 
friiher ausschliipften als die Elternarten. Es gelang mir deshalb nur 
das zuletzt ausgekrochene Bastardmannchen mit einem porcellus- 
Weibchen zu kreuzen. Dieses Weibchen legte 38 Eier ab, wonach es 
durch ein Versehen geté6tet wurde. Alle Eier entwickelten sich gut und 
ergaben auch alle Raupen. Die Raupchen verliessen die Eier ganz 
normal und frassen auch die leeren Eierschalen, wie dies unter den 
Sphingidenraupen gewohnlich ist. Ich hegte schon die Hoffnung eine 
geniigend grosse Anzahl Individuen zu erhalten um die Spaltung in 
verschiedenen Entwicklungsstadien feststellen zu kénnen, als ich zu 
meiner grossen Enttéuschung bemerkte, dass die Raupchen nicht ans 
Futter gingen, sondern nur unruhig herum krochen, bis sie nach einem 
oder zwei Tagen zu Grunde gingen. 7 Raupen fingen dennoch an zu 
fressen und machten alle die erste Hautung durch, starben aber spater 
in verschiedenem Alter mit Ausnahme einer einzigen, die eine weib- 
liche Puppe ergab. 
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Um modglicherweise einen Einblick in die Ursachen der fehlenden 
Lebensfahigkeit der Raupen zu erhalten, wurden zwei Individuen 
fixiert, nachdem man von ihrem unruhigen Umbherlaufen darauf 
schliessen konnte, dass sie nicht ans Futter gehen wiirden. Da sie in 
ihren Bewegungen vollstindig normal waren und im Umbherkriechen 
sogar grosse Energie entwickelten, die durchaus nicht auf eine herab- 
gesetzte Lebenskraft deutete, lag die Vermutung nahe, dass der Tractus 
intestinalis irgendwelche Abnormitaten aufweisen wiirde. Die Schnitt- 
serien der Raupen erbrachten jedoch keine Unterstiitzung dieser An- 
nahme. Im Gegenteil, der Darm schien véllig normal zu sein. Er war 
von abgenagten Fragmenten der Eierschale gefiillt, und es war auf- 
fallend, dass diese schon zum Teil verdaut waren. Der hintere Teil 
des Mitteldarms bot das charakteristische Bild eines sezernierenden 
Epithels dar. Es fragt sich, weshalb die Raupe, die die Kraft hatte 
die harte Eierschale abzunagen und sie sogar ganz zu verzehren und 
deren Darm das sicher weit schwerer verdauliche Chorionin zu ver- 
dauen vormochte, nicht im Stande war die jungen und ganz diinnen 
Blatter von Epilobium angustifolium abzunagen und zu assimilieren. — 
In anatomisch-histologischer Hinsicht schien die Raupe auch sonst ganz 
normal zu sein. Wir miissen uns also damit begniigen die fehlende 
Fresslust als einen Ausschlag mangelnder Harmonie zwischen den Erb- 
faktoren zu betrachten. Es kénnen ja bestimmte Kombinationen von 
Erbfaktoren (Lethalfaktoren) die Lebensfahigkeit mehr oder weniger 
beeintrachtigen. Nach dem giinstigen Resultat bei der Kreuzung por- 
cellus 2 X elpenor § kommt es uns jedoch ritselhaft vor, dass der in 
bezug auf die Chromosomen 4ausserlich vollstandig normale Samen des 
F,-Bastards eine so erheblich weniger lebenskraftige Brut mit dem 
porcellus-Ei bildet als der reine elpenor-Samen. Wir stehen hier noch 
weit von einer befriedigenden Erklarung. 

Obgleich meine Bemiihungen eine F.- und eine (P,; X F,)-Genera- 
tion zu erhalten diesmal nicht gerade sehr ermunternd ausfielen, so 
zeigten sie dennoch, dass der Ausgangspunkt der Versuche und der 
eingeschlagene Weg die Richtigen waren. Dass man in einer F.-Gene- 
ration eines typischen Artbastards fast 50 % Raupen erhiilt, diirfte 
wohl als ein selten giinstiges Resultat bezeichnet werden kénnen. Und 
ebenso ist das Ausschliipfen simtlicher Raupen aus den 38 abgelegten 
Eiern in einer Riickkreuzung etwas aussergewohnliches. 

Wenn wir also jetzt nach den ersten vorlaufigen Versuchsresulta- 
ten die erste der von uns aufgestellten Fragen, ob die Konjugation der 
Chromosomen fiir die Bildung entwicklungs- und befruchtungsfahiger 





168 HARRY FEDERLEY 





Keimzellen notwendig ist, beantworten wollen, so muss die Antwort 
durchaus bejahend ausfallen. Die Chromosomenkonjugation ist jedoch 
nicht die einzige Bedingung, es miissen offenbar ausserdem noch 
andere erfiillt werden, von denen wir bis jetzt so gut wie garnichts 
wissen. 

Wir kommen sodann zu der zweiten Frage: Konnte an den Raupen 
der F,-Generation und der Riickkreuzung irgendwelche Zeichen einer 
unzweideutigen Spaltung nachgewiesen werden? ; 

Fir Beobachtungen in dieser Beziehung ist das Material ausser- 
ordentlich giinstig, indem schon die neuausgeschliipften Raupchen der 
beiden Elternarten sehr verschieden sind, und man demzufolge trotz 
der spateren grossen Sterblichkeit der Raupen dennoch in der Lage ist 
gewisse Merkmale an relativ zahlreichen Individuen zu _ studieren. 
Ich habe meine Aufmerksamkeit in erster Linie auf das auffallendste 
Merkmal, das Horn auf dem elften Kérpersegment der Raupe, gerichtet 
gehabt. 

Die junge elpenor-Raupe besitzt ein sehr langes, fast schwarzes 
Horn, wogegen die porcellus-Raupe auf dem Platze des Horns nur eine 
kleine, brdunlich gefdrbte Erhéhung trigt. 

Die F,-Raupen erinnern sehr an den elpenor-Typus, der somit als 
der dominante bezeichnet werden kann. Das Horn kann zwar inner- 
halb enger Grenzen variieren und ist nicht selten ein wenig kiirzer 
und heller als bei der reinen elpenor-Raupe, steht jedoch immer dieser 
viel naher als der porcellus-Raupe. 

Alle 5 F.-Individuen trugen ein Horn, das ini grossen und ganzen 
demjenigen der F,-Raupen recht ahnlich war, jedoch mit dem Unter- 
schied dass es eine fast rein griine Farbe besass. Untereinander waren 
alle Raupen gleich. Von einer Spaltung war also nichts zu sehen, 
was allerdings bei der geringen Zahl nicht viel besagt, da das Horn ja 
ein polyfaktorielles Merkmal sein kénnte. 

Mit grosser Spannung sah ich dem Resultat der Riickkreuzung ent- 
gegen. Da das lange elpenor-Horn in F, dominierte, hatte man ja in 
der Riickkreuzung mit dem rezessiven Elter porcellus eine deutlich 
sichtbare Spaltung erwartet, also teils Raupen mit einer kleinen koni- 
schen Erhéhung vom porcellus-Typus, teils solche mit einem langen 
kraftigen Horn wie bei elpenor, eventuell noch verschiedene Zwischen- 
stufen unter der Voraussetzung, dass mehrere Faktoren im Spiele sind. 
Zu meinem grossen Erstaunen waren jedoch alle 38 Raupen einander 
ganz gleich und trugen alle das fiir die porcellus-Raupe charakteri- 
stische rezessive Merkmal: die kleine Erhéhung. 
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Die verhialtnismissig grosse Anzahl Individuen dieser Zucht be- 
rechtigt uns zu der Annahme, dass das von uns studierte Merkmal, 
das Horn, nicht von spaltenden Faktoren hervorgerufen wird. Wir 
kénnen also die zweite unserer Fragen von der Abhangigkeit der 
Spaltung von der Chromosomenkonjugation auf Grund unserer spe- 
ziellen Beobachtungen nicht ohne weiteres bejahen. Wir wollen jedoch 
die Antwort ausschliesslich zu dem untersuchten Falle einschranken 
und sind weit davon entfernt behaupten zu wollen, dass die Konjuga- 
tion und Reduktion der Chromosomen nicht der Spaltungsmechanismus 
waren. 

Es verdient vielleicht in diesem Zusammenhange erwahnt zu wer- 
den, dass ein verwandter Bastard Deilephila vespertilio 2 > cuphor- 
biae § sowohl in F, als in Riickkreuzungen eine ganz unzweideutige 
Spaltung in bezug auf die Imagomerkmale zeigt, wie eine im Wiener 
Naturhistorischen Hofmuseum aufbewahrte Sammlung zahlreicher In- 
dividuen idealisch sch6n demonstriert. 

Was nun den von uns erwahnten Spezialfall betrifft, so k6nnen 
wir ihn bis auf weiteres nicht erklaren. Besonders schwerverstandlich 
kommt uns das verschiedenartige Resultat in der primaren und der 
Riickkreuzung vor. Wenn einmal die komplette haploide elpenor- 
Chromosomengarnitur die Kraft hat im porcellus-Ei die spezifischen 
elpenor-Merkmale bei der F,-Raupe zu realisieren, so wiirde man er- 
warten, dass von den F,-Spermatozoen wenigstens einige, die ja wohl 
in irgendeiner Weise den fiir die Entwicklung des Horns nétigen elpe- 
nor-Faktorenkomplexe in haploider Zahl besitzen diirften, es auch 
vermochten. Dies scheint nun nicht der Fall zu sein. Eine befriedi- 
gende Erklarung gewinnt man auch nicht dadurch, dass man sich die 
Erbanlagen des Horns in das Plasma verlegt denkt, denn in beiden 
Fallen handelte es sich um porcellus-Eier, die ja keine elpenor-Faktoren 
enthalten kénnen. Und durch das Heranziehen der Geschlechtschro- 
mosomen werden wir ebenso wenig aus unserem Dilemma verholfen. 

Wir stehen also vor einem Ratsel, das wohl nur durch erneuerte 
im grossen Masstabe angestellte Kreuzungsexperimente seiner Lésung 
naher gebracht werden kann. Leider ist die Beschaffung des fiir diese 
Versuche nétigen Materials nicht leicht. Im Sommer 1922 scheiterten 
meine Anstrengungen vollstandig. Ich hoffe aber im nachsten Sommer 
das noétige porcellus- und elpenor-Material erhalten zu kénnen um 
sodann 1924 die geplanten Kreuzungen auszufiihren. 
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SUMMARY. 


Non-conjugation of the chromosomes in the gametogenesis of spe- 
cies hybrids results in partial or total sterility in F,, and non-segregation 
in F, and in back-crosses. 

In the species hybrid Chaerocampa porcellus 2 X Ch. elpenor & all 
the 29 porcellus-chromosomes conjugate with the 29 elpenor-chromo- 
somes both in the spermatogenesis and in the oogenesis. In this case fer- 
tility in F, and segregation in F, and in back-crosses is consequently to 
be expected. 

F, must also in-its character of species hybrid be considered as ex- 
tremely fertile. 

The horn of the new-hatched larva of elpenor is very long and 
dark, that of porcellus is a raised wart. F, is very like elpenor. 
The 5 F,-individuals also possessed a long horn as F,. The 38 larvae 
of a back-cross porcellus 2 X F, fhave all a porcellus-like small cone. 
Consequently segregation had not taken place as to this character. 

The experiments will be continued. 
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THE SCOPE AND IMPORT OF GENECOLOGY 
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two lines of research: the one has considered the individual or- 
ganism as related to environment; the other has considered plant com- 
munities, or vegetation, from the same point of view. The modern 
terms autecology for the ecology of individuals or particular species, 
and synecology for the ecology of communities would seem to cover 
both lines of ecological inquiry. Leaving aside the question of syn- 
ecology for the moment and concentrating our attention upon the func- 
tions of autecology, we at once become aware of the twofold aspect 
of this latter branch of study, viz. the ecology of the individual organism 
as well as of the species. It is one of the purposes of this paper to 
emphasize the distinction to be made between the two fields of inquiry 
contained in autecology and to point out the radically different nature 
of the problems involved in the respective fields. 

The application of the fundamental idea of the distinction between 
modifications and hereditary variations in the field of autecology intro- 
duces a line of experimental study as yet almost totally neglected. 


HE advance in the field of ecology has mainly taken place along 


‘Hitherto autecology has confined itself to a study of the modifications 


of organisms in response to different environmental factors, and the 
question of the hereditary variation in relation to habitat has remained 
experimentally almost unattacked. In fact, not only has the latter 
question been neglected but autecology has been pursued as if here- 
ditary diversity within the particular species dealt with did not exist. 


+It is clear that generalizations made from experiments with a limited 


number of individuals of a certain species in order to explain the 
behaviour and the distribution in nature of that species remain wholly 
or partly doubtful as long as the question of the hereditary variation 
within the species is left unconsidered. I have in a previous work 
(TurEsson, 1922 b) drawn attention to generalizations of this kind. In 
rare cases mention is made in autecological works also of hereditary 
variations within the species investigated, but the importance of such 
variations for ecology has very seldom been realized. 
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When it is found that the Linnean species is made up of a great 
number of hereditary forms, and when it is further established 
(Turesson, 1922 a and b) that such hereditary forms are found in 
nature to be grouped into different types, or rather complex-types, 
confined to definite habitats, the necessity of an intensive study of the 
Linnean species and their habitat types, or »races», becomes pressing. 
It is evident that this study of the species and their hereditary habitat 
types as related to environment represents another phase of ecology 
than those previously studied. Its methods of attacking the problems 
must also be different. “Our study necessitates the cultivation on a large 
scale under the same conditions of a great number of individuals of the 
species, collected in different habitats in nature, supplemented by 
breeding experiments. It seems appropriate for several reasons to 
denote this study of species-ecology by the term genecology (from the 
Greek »genos», race, and »ecology») as distinct from the ecology of the 
individual organism, for which study the old term autecology seems to 
be the adequate expression. 

From the point of view of genecology the Linnean species repre- 
sent a genetically complex community, the distribution and the com- 
position of which is largely determined by the ecological factors and 
the genotypical constitution of the individuals composing the species- 
community. The Linnean species represents as such a much important 
ecological unit, to which unit the name ecaspecies has been given by 
the present writer. The hereditary variation within the ecospecies and 
the relation of this variation to habitat conditions furnishes one of the 
most important problems in genecology. vIn the genecological work 
performed by the writer it has been shown that the ecospecies becomes 
differentiated into different hereditary types when distributed over an 
area presenting different habitats. This has been found to be true not 
only of ecospecies distributed over areas climatically different in North 
and South, or in East and West, but also of ecospecies confined within 
a limited geographical range, where topographical differences (for in- 
stance cliffs and sand dunes) alternate. In such areas there has also 
been found an alternation of the hereditary habitat types (cliff type 
and sand dune type) of the ecospecies. “The term ecotype has been 
proposed by the writer to cover the ecological sub-unit of the ecospecies 
arising as a result of the differentiation of the species-population in 
response to particular habitat conditions. It is clear that common and 
widely distributed species furnish better objects for genecological stu- 
dies than rare ones, where geographical isolation may complicate the 

















THE SCOPE AND IMPORT OF GENECOLOGY 173 





true interpretation of the facts. For further information as to the 
working principles I may perhaps be permitted to refer to my previous 
work on this topic. 

The grouping in nature of individuals into ecospecies and ecotypes, 
representing various combinations of Mendelian factors, and the causes 
controlling this grouping, might thus be said to be the main objects 
of genecology. That the genecological units do not necessarily — and 
probably quite often do not — coincide with the units of the systematists 
is clear. The divergences are due to a large extent to different concep- 
tions of the species. ~The point of view of the genecologist — that the 
species represent an intercrossing community, the members of which 
have secondarily become clustered in groups (viz. ecotypes) on account 
of the differentiating effect of environmental factors upon the geno- 
typically heterogeneous population — is very different from the 
systematist’s view of the species. From the point of view of traditional 
systematism a species is composed of a forma genuina, and deviations 
are subordinated under this type as varieties and forms of »less syste- 
matic» value.» Apart from the untenability of this view, the supposed 
type may include a number of ecotypes, and several varieties may 
conversely be found as normal constituents forming parts in one and 
the same ecotype, as has been shown in my previous work. There is 
another point of divergence in the unit conception of genecology and 
systematism, viz. the tendency of the latter to split the species into 
smaller ones, thus creating a swarm of units which all rank as »spe- 
cies». From a genecological point of view this is to mistake the bricks 
of a building for the building itself. Only as long as these small 
»species» (elementary species, microspecies, vicarial species, etc.) re- 
present ecotypes — a point which has to be investigated in each par- 
ticular case — and only as long as they are presented as constituent 
parts of the community of individuals which we have called an eco- 
species, do they tell us anything of the morphology of that community 
from a genecological point of view. 

It is also evident that purely genetical units do not cover the 
genecological. It is, however, interesting to see how the genotype-con- 
ception is reflected in the species-concepts recently propounded by some 
geneticists (Lorsy, 1916 and 1922; HaGEpoorn, 1921). The genetical 
analyses of Linnean species brought the proof of the constancy of the 
genotype, which then became the real unit in genetics, while the 
Linnean species, being an aggregate of individuals with different geno- 
typical construction, is still held to be a purely conventional concep- 
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tion. To transfer the species-concept to the pure line-concept on 
account of the constancy of the genotype, as is done by Lorsy, is at 
the same time to ignore the ecological side of the species problem, no 
matter what ideas Linn£us had as to the cause of the diversity within 
his species. These latter represent from our point of view, as stated 
above, ecological units of extraordinary importance. vThanks to its 
genetically heterogeneous nature the Linnean species is able to cover 
a vast region by responding genotypically to a wide range of different 
habitats within the region. It is by studying the phenomena of these 
responses and their resulting products, the ecotypes, that we should gain 
a knowledge of the origin of the genecological units..,; 

A point of particular interest of genecology is afforded by the 
behaviour of species hybrids in nature. When it is found by experi- 
ment that individuals belonging to different Linnean species may be 
crossed and give at least to a certain extent — fertile offspring, the 
question as to the causes of the rarity of such species hybrids in nature 
becomes acute. The distributional peculiarities of these hybrids, viz. 
their localization at isolated points within the region covered by the 
two species, their sporadic occurrence between the distribution areas. 
of the two parent species, the tendency of certain species hybrids to 
increase when nature is disturbed by man, etc., furnish additional and 
important points of attack for genecological inquiry. A closer study 
of these and related phenomena will no doubt tend to emphasize the 
view that the treatment of the species problem along the lines here 
advocated is urgently needed as a complement to the Mendelian study 
of the species problem, if a deeper understanding of the questions in- 
volved is to be attained. 

The practical difficulties to be overcome in the study of the 
grouping in nature of individuals into genecological units are rather 
great. The ground needed for representative collections from different 
habitats and from different regional points within the distribution area 
of the species to be investigated is considerable, and the care of such 
extensive cultures is by no means an easy matter. It may be mentioned 
as an example that the writer’s genecological work on Hieracium um- 
bellatum has necessitated the transplantation and the cultivation in per- 
manent cultures of more than 1200 individuals. A full knowledge of 
the hereditary habitat types of this species in Scandinavia could ne- 
vertheless only be drawn from still greater material. It is sincerely to 
be hoped that experimental gardens for wild plants similar to that 
started at this Institute will be arranged in other countries, where 
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problems of the origin, variation and grouping in nature of plants are 
being attacked. 

The importance of genecology for other branches of natural science 
is especially seen in its relation to plant-geography, both as to questions 
of species and in regard to plant communities. The significance of gen- 
ecology for the species phase of plant-geography is sufficiently clear 
and need not be enlarged upon; its importance for the communities may 
be touched upon here. The far-reaching analysis of plant communities 
during the last few years, more particularly in our own country, has 
disclosed the fact that the associations are made up of groups of plants 
of different »associative value». Some of these species are constantly 
found, wherever the particular association occurs; these are the so- 
called constants. The rest of the plants belonging to the association 
vary as to species with the different localities; these are the so-called 
accessories of the association. On account of the fact that the species 
belonging to the former group accompany the association over a wide 
geographical range (in some cases occurring through most of the Scan- 
dinavian peninsula) the conclusion is drawn that these species do not 
respond to ecological factors prevailing in the different regional points 
but remain constant, forming the fixed framework of the association 
(Du Rietz, Fries, OsvaLp and TeNGwaL_t, 1920). From a genecological 
point of view this conclusion is not warranted. A genecological study 
of the constants of the particular association from different geographi- 
cal points of its distribution area is needed before such a statement can 
be made. The behaviour of the species found as constants, some of 
which (as Scotch pine, birch, Vaccinium myrtillus, V. vitis idaea, Ra- 
nunculus acer) are known to be notoriously variable, points rather to 
the fact that it is just the ability of these species to respond genotypically 
to a wide range of different ecological factors that enables them to 
establish associations in regions climatically dissimilar. The sig- 
nificance for synecology of an intensive study of this and related ques- 
tions is evident. 

In summing up the object and contents of this paper it should once 
more be stated that the study of the species and its hereditary habitat 
types from an ecological point of view, in other words genecology, in- 
volves a necessary extension of the field of ecology hitherto pursued, viz. 
the fields covered by autecology (here meant to imply the ecology of 
the individual organism) and synecology. When viewed from the 
standpoint of biology at large the study of the species along this and 
related lines implies the foundation of an independent speciology along- 
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side of idiobiology (Gams, 1918; here used to denote the science per- 
taining to the individual organism) and biosociology (Du Rtetz, 1921). 
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ZERTATIONSVERSUCHE MIT DURCH- 
TRENNUNG DES GRIFFELS BEI OENO- 
THERA LAMARCKIANA 


VON NILS HERIBERT-NILSSON 
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N einer kritischen Abhandlung von RENNER tiber das Rotnervenmerk- 

mal bei Oenothera (RENNER 1921) werden auch meine Untersuch- 
ungen iiber die Zertation der rot- und weissnervigen Gameten(HERIBERT- 
Nitsson 1920) besprochen. RENNER meint, dass die Frage, ob der Vor- 
teil der rotnervigen Gameten bei der Befruchtung in einer grésseren 
Wachstumsgeschwindigkeit oder in einer héheren Keimfahigkeit be- 
stehe, nicht entschieden sei. Er halt es auch fiir méglich, dass dieser 
Vorteil einfach durch die Bildung von mehr R- als r-Gameten verursacht 
sein kénne, eine Erklarung, die ich frither (1915) gegeben habe, um 
gewisse aberrante Zahlenverhialtnisse in bezug auf die Spaltung der Rot- 
nervigkeit zu erkliren, die aber, wie ich ausfiihrlich zu motivieren ver- 
sucht habe, sehr wahrscheinlich durch Zertation verursacht sind (1920). 
Eine Entscheidung dieser Fragen sieht nun RENNER auf keinem anderen 
Weg als durch verschieden reichliche Bestaubung weissnerviger Pflan- 
zen mit heterozygotem Pollen. Die Zertation, falls man nun wirklich 
eine solche hat, muss dann bei sparlicher Bestiubung aufgehoben wer- 
den. Da aber, wie ich spiater zeigen werde, die Richtigkeit dieser 
Annahme auf das intimste von der Entscheidung einer anderen Streit- 
frage abhangig ist, namlich ob das Ausbleiben der rotnervigen Homo- 
zygoten bei Oenothera Lamarckiana auf einer Eliminierung der gebil- 
deten Zygoten oder auf einer Prohibition der Zygotenbildung beruht, 
so ware es natiirlich besser, falls die Zertationsfrage ohne Zusammen- 
hang mit dieser letztgenannten Frage erledigt werden kénnte. 

Schon in friiheren Abhandlungen (HERIBERT-NILsson 1915, 1920) 
habe ich indessen hervorgehoben, dass man der Zertationsfrage bei 
Oenothera durch ein Abschneiden des Griffels mit bestimmten Zeit- 
intervallen nach der Pollinierung naher treten kénnte. Denn wachsen 
die roten Pollenschlauche schneller als die weissen, so miissen sie na- 
tirlich auch durchschnittlich friiher den Fruchtknoten erreichen. Ist 
die Zuwachsdifferenz gross, miissen sie sogar eine ganz konkurrenz- 
freie Zeit erhalten. Nun habe ich schon gefunden (1911), dass die 
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Zeit, welche die Pollenschlauche bei Oenothera Lamarckiana fiir das 
Durchwachsen des Griffels im Hochsommer brauchen, 19—20 Stunden 
ist. Wird also der Griffel an der Insertionsstelle am Fruchtknoten nach 
20 Stunden durchgeschnitten, so ist zu erwarten, dass nur die schnel- 
ler wachsenden roten Pollenschlauche den Fruchtknoten erreicht haben. 
Die Bliite muss deshalb eine Nachkommenschaft von nur rotnervigen 
Pflanzen ergeben, oder jedenfalls eine Spaltung sehr stark nach der 
Rotnervigkeit verschoben, falls die Theorie der Zertation richtig ist. 

Im Sommer 1920 nahm ich eine derartige Durchtrennungsserie 
mit zusammen 93 Bliiten einer einzigen weissnervigen Pflanze vor, die 
mit Pollen einer heterozygot rotnervigen belegt wurde. Da ich schon 
gefunden habe (1911, 1920), dass die Zuwachsgeschwindigkeit durch 
die Jahrestemperatur beeinflusst wird, und weiter, dass die Zertations- 
differenz zwischen den rot- und weissnervigen Gameten mit sinkender 
Jahrestemperatur verandert wird, wurden die Versuche dreimal wahrend 
des Sommers wiederholt: Mitte Juli, Anfang August und Mitte August. 
Leider wurde nur die Juliserie erfolgreich. Denn die Mitte August 
vorgenommenen Befruchtungen ergaben zufolge des kalten und nassen 
Spatsommers dieses Jahres keinen reifen Samen, und auch die Be- 
fruchtungen Anfang August ergaben ein so schlechtes Samenmaterial, 
dass nur einzelne Samen keimten. . 

Bei Versuchen dieser Art ist ja zu erwarten, dass das Material 
schwer dezimiert wird, speziell das, welches von den nachsten Stunden 
nach 20 stammt, teils weil noch keine Befruchtung bei der Durch- 
trennung eingetreten ist, und teils weil keine der erhaltenen wenigen 
Samen keimen. Nur von 37 Bliiten wurden Nachkommenschaften er- 
halten. «Das Spaltungsresultat dieser Nachkommenschaften, nach der 
Durchtrennungszeit geordnet, zeigt die Tabelle 1. 

Wie aus dieser Tabelle hervorgeht, bestiatigen die Versuche voll- 
kommen die Erwartung. Nach 20 und 21 Stunden haben fast nur rote 
Pollenschlduche die Befruchtung ausgefiihrt, so dass das Verhdltnis 
zwischen Rotnervigen und Weissnervigen 15:1 ist. Schon nach 22 
Stunden fdllt dieses Verhdltnis bis ungefdhr 3:1, das auch fiir den 
Zeitabschnitt 22—25 Stunden das Durchschnittsverhdltnis wird. 

Nun sind ja indessen die Spaltungszahlen aus oben angefiihrten 
Ursachen ziemlich klein. Kann dann nicht das grosse Ubergewicht 
wahrend der ersten Stunden als ganz zufallig angesehen werden? Be- 
trachten wir zuerst die Zahlen fiir die Periode 22—25 Stunden, so fin- 
den wir, dass sie sowohl bei der Durchtrennungszeit 22, 23 als 25 
Stunden innerhalb des einfachen mittleren Fehlers fiir eine Verteilung 
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TABELLE 1. Spaltung der Nachkommen nach Griffeldurchtrennung. 





Spaltungszahl | Verhaltnis 





Zeitabschnitt Anzahl der 
Anzahl 


zwischen Pol- | behandelten | a atabes | rotnervig: 

| | weissnervig bei! 
| 

| 


si | a ‘ Pflanzen der 
linierung und | Bliiten mit | | 


7 
Nachkom- rot- weiss- | id i eas 
Durehtren- | Nachkom- | zweistiindiger 


| menschaften | nervig nervig | . i 
nung | men = 8 | Gruppierung 





20 Stunden | 16 | is 30:2 
21 | ~.- | (ee 
ms >» |. & 5 be 41 | 60:24 
230 > ee | 3 | J (2,521) 
24 y 4 | = () 74:19 
25 | 3 | oh) 
30 Stunden | 9¢ | j | Rea 


3:1 liegen und bei 24 Stunden liegt die Spaltung nur ein wenig ausser- 
halb dieses Fehlers. Zusammengenommen erhalt man fiir die Periode 
22-25 Stunden die Spaltung 134: 438, was fast ganz exakt die Ver- 
teilung 3:1 ist. Natiirlich ist es ein reiner Zufall, dass die Verteilung 
3:1 wird, denn die Spaltungszahl ist ja nicht im voraus zu berechnen. 
Dieses Verhiltnis ist indessen wichtig festzustellen, um einen festen 
Punkt fiir die Beurteilung der Verteilungszahl wahrend der ersten 
Stunden zu erhalten. Diese ist ja 30:2, also 15:1. Ganz zufallig ist 
also die Differenz der Verteilungszahlen fiir die beiden erwahnten Zeit- 
abschnitte ebenso gross wie die zwischen einer monomeren und dimeren 
Spaltung! Falls man nun die Verteilung 30:2 als nur eine extreme 
Abweichung der wahrend der folgenden Stunden festgestellten Ver- 
teilung 3:1 betrachten wollte, so sollte man die Spaltung 24 : 8 +- 24 
erwarten. Die gefundene Abweichung liegt also 2,5 mal ausserhalb des 
mittleren Fehlers und deshalb ist es sehr unwahrscheinlich, dass die 
Verteilung 15:1 dieselbe wie die fiir die spateren Stunden gefundene 
3:1 ist. Die Abweichung geht auch ganz in der erwarteten Richtung. 
Das gefundene grosse Ubergewicht an Rotnervigen wdhrend der ersten 
Befruchtungsstunden darf also als gesichert angesehen werden. 

Es ist ausserdem sehr wahrscheinlich, dass die zwei weissnervigen 
Pflanzen, die nach 20 Stunden auftraten, einer noch nicht hinreichend 
genauen Methodik bei den Durchtrennungsversuchen ihre Entstehung 
verdanken. Die Griffellange wurde namlich nicht gemessen. Nun hat 
man ja individuelle Schwankungen dieser Eigenschaft, die gew6hnlich 
so gering sind, dass sie nicht beriicksichtigt werden brauchen, aber als 
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Plus- oder Minusextreme grésser werden kénnen. Ist der Griffel zufalli: 
eine extreme Minusvariante in bezug auf die Lange, so muss dies s« 
wirken, als ob die Abschneidung erst spater als bei dem notierten Zeil 
punkt stattgefunden hatte. Der Wert der Zertation wird also unrichtig, 
sollte richtig einer spateren Durchtrennungsklasse gehéren. Falls diese 
Uberlegung stichhaltig ist, muss man auch eine etwas verschiedene Ent- 
wicklung der Friichte, die derselben Durchtrennungsklasse gehoren, er- 
halten. Tatsachlich traf dies auch ein, und gerade die zwei Friichte 
der Durchtrennungsklasse 20 Stunden, die je eine weissnervige Pflanze 
ergaben, waren besser entwickelt als die dritte Frucht dieser Klasse und 
die drei Friichte der Zeitklasse 21 Stunden. Fiir die ersteren habe ich 
»klein» notiert, fiir die letzteren »sehr klein». Dass diese Erklarung 
héchst wahrscheinlich die richtige ist, wird dadurch erhartet, dass in 
der Klasse 21 Stunden keine einzige Weissnervige auftrat. 

Die Tatsache, dass bei dem Anfang der Befruchtung die roten 
Gameten in grossem Ubergewicht sind, und vielleicht eine Weile ganz 
ohne Konkurrenz sind, ist durch die erwahnten Versuche entschieden. 
Aber ist dieser Versuch gleichzeitig in der Hinsicht beweisend, dass 
ein Zertationsprozess die Ursache dieser Erscheinung ist? Wir miissen 
also die beiden am Anfang dieses Aufsatzes erwahnten Einwande von 
RENNER auf dem jetzt vorliegenden Tatsachenmaterial priifen. 

Erstens kénnte das Ubergewicht an Rotnervigen von einem Redu- 
plikationsprozesse verursacht sein. Mehr rotnervige als weissnervige 
Gameten wiirden also schon in den Antheren gebildet werden. Diese 
Annahme war schon deshalb ziemlich unwahrscheinlich, weil ich ge- 
zeigt habe, dass die verschiedenen ¢-Gameten in exakt gleicher Anzahl 
gebildet werden. Ganz ausgeschlossen wird aber diese Erklarungsmég- 
lichkeit durch das Resultat der Durchtrennungsversuche. Denn falls 
das Verhialtnis zwischen den Rot- und Weissnervigen zwei Stunden nach 
dem Anfang der Befruchtung ein ganz anderes wird, so kann die Ur- 
sache dieser Erscheinung keine unregelmassige Bildung der Gameten 
schon in den Antheren sein. Denn in diesem Falle musste sich die 
Unregelmassigkeit schon wahrend der ersten Stunden der Befruchtung 
geltend machen und konnte auch nicht spater verschoben werden. 

Zweitens wurde von RENNER der Einwand gemacht, dass das Uber- 
gewicht an Rotnervigen dadurch verursacht sein kénne, dass die roten 
und weissen Pollenkérner eine verschiedene Keimfahigkeit haben. 
Richtig ist, dass auch eine dergleichen Annahme die durch die Abtren- 
nungsversuche erwiesenen Verteilungen der roten und weissen Gameten 
im Fruchtknoten erklart. Aber diese Erklarungsméglichkeit wird aus 
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anderen Griinden ganz ausgeschlossen. Denn vorausgesetzt, dass sie 
richtig ware, so miisste die zeitliche Differenz der Keimfahigkeit ebenso 
gross wie der Zeitabschnitt zwischen beginnender Rot- und Weiss- 
befruchtung im Fruchtknoten sein, also ungefahr zwei Stunden. Nun 
erwahnt indessen RENNER (1919, S. 329), dass »auf der Narbe jeder 
beliebigen der verwendeten Oenothera-Arten und Bastarde keimt jeder 
gesunde Pollen zu einem gewissen Teil in wenigen Minuten.» Da auch 
eine weissnervige Rasse von Oenothera Lamarckiana untersucht worden 
ist, folgt -hieraus, dass eine Differenz in bezug auf die Keimfahigkeit 
noch nicht konstatiert worden ist, also.so weit wie méglich davon ent- 
fernt ist, einen geforderten Unterschied von zwei Stunden zu erfiillen. 
Ubrigens wissen wir auch durch die pollenbiologischen Arbeiten von 
LivForss (1899, 1906), dass die Zeit des Auskeimens der Pollenkérner 
eine sehr kurze ist. Bei Epilobium angustifolium war die Schlauch- 
bildung eine fast momentane (1899, S. 269) und bei verschiedenen an- 
deren angiospermen Arten war sie nur wenige Minuten, ganz wie in den 
Versuchen von Renner. Die Annahme einer verschiedenen Keimfahig- 
keit als Ursache des Ubergewichts an roten Gameten am Anfang der 
Befruchtung wird also so ungereimt wie nur méglich. Eine experi- 
mentelle Widerlegung ist iibrigens sehr leicht durchzufiihren. Man 
braucht nur die Narbe 1—2 Stunden nach der Pollinierung abzuschnei- 
den. Erhielte man auch dann nur oder fast nur rotnervige Pflanzen 
in der Nachkommenschaft, so wire die geforderte Auskeimungs- 
differenz bestatigt. Halte ich aber ein Experiment in Oenothera fiir 
lberfliissig, so ist es gewiss dieses! 

Da sowohl die Annahme von Reduplikation der R-Gameten als die 
von einer schnelleren Keimung der R-Gameten den experimentellen Re- 
sultaten widerspricht bleibt nur als tibrig die Erkldrung des Uberge- 
wichtes an Rotnerven in der Nachkommenschaft bald nach der ange- 
fangenen Befruchtung dekapitierter Bliiten, dass eine Zertation zwischen 
R- und r-Gameten stattgefunden hat, wo die R-Gameten im Vorteil 
durch eine schnellere Zuwachsgeschwindigkeit gewesen sind. 

Bei meinen Versuchen sind immer die R-Gameten bei der Zer- 
tation in der Uberzahl gewesen. Da RENNER meint, dass die Variabilitit 
der Spaltungszahlen zwischen den Spaltungstypen Jaeta und velutina 
der Kreuzung O. biennis X Lamarckiana durch Zertation verursacht 
sein kénne, was er durch sparliche Bestéubung ermittelt hat, so habe 
ich eingewandt, dass man keinen Aufschluss dariiber erhili, welche 
Pollenart, gaudens oder velans, schneller wichst, da bald laeta, bald 
velutina in den Versuchen — insgesamt zwei — iiberwiegt. RENNER 
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betrachtet diese Anmerkung als »ganz unphysiologisch» (1921, S. 267). 
Wie ein physiologischer Gedankengang in dieser Hinsicht sein sollte, de- 
monstriert RENNER bei der Besprechung Reduplikation oder Zertation 
mit folgenden Worten: »Im zweiten Fall» — also bei Zertation — » wire 
jedenfalls eine hohe Variabilitat in den Zahlenverhaltnissen der Zygoten 
zu erwarten» (1917, S. 155). Dies braucht aber gar nicht der Fall zu 
sein. Werden die Versuche mit einem isogenen Material unter gleichen 
Bedingungen ausgefiihrt, so muss natiirlich auch fiir die Zertation ein 
konstanter Durchschnittswert erhalten werden, der nicht mehr variabel 
zu sein braucht als andere Spaltungsverhaltnisse. Aber eben so klar 
ist, dass der physiologische Prozess der Zertation von mehreren Va- 
riablen beeinflusst werden kann. Das habe ich ja schon (1911, 1920) 
in bezug auf die Temperatur gezeigt, und oben habe ich auf die Griffel- 
lange hingewiesen. RENNER meint, dass das Alter des Pollens ver- 
schiebend wirken kann, wie Correns fiir die Geschlechtsdifferenz bei 
Melandrium und die Bliitenfarbe bei Hyoscyamus (Correns 1921 b, 
1921 c) gezeigt hat. Das ist ja sehr méglich. Da man wohl immer bei 
Oenothera mit frischem Pollen der an dem betreffenden Tage berstenden 
Knospen bestaubt, ist diese Méglichkeit einer Abweichung gering und 
jedenfalls sehr leicht auszuschalten. Und auf ganz derselben Weise 
miussen andere storende Einfliisse festgelegt und umgangen werden. Ist 
es wirklich so, dass die gestérten Zahlen der laeta-velutina Spaltung nur 
auf der Zertation beruhen, so ware es jedenfalls von einem gewissen 
Interesse zu wissen, warum bald laeta, bald velutina iiberwiegt, und 
nicht wie in bezug auf die Zertation der Nervenfarbe immer die Rot- 
nervigen. Es kann wohl jedenfalls nicht »unphysiologisch» sein, so 
zu fragen! Sobald Renner die Spaltung nur in eine Richtung zwingen 
kann, hat er das Problem sehr geklart, weil er einen Beitrag zu der 
Frage, dass die scheinbar unregelmiassigen Zahlenverhiltnisse bei den 
Oenothera-Spaltungen nicht in einer Labilitat der Pangene, sondern in 
experimentell dirigierbaren genotypischen. oder physiologischen Kom- 
plikationen zu suchen sind. 

In meiner Abhandlung tiber die Zertation habe ich von einer Dif- 
ferenz in bezug auf die Zuwachsgeschwindigkeit der R- und r-Pollen- 
schlauche gesprochen, die ich mit postulierten Durchschnittszahlen 
exemplifiziert habe (1920, S. 58). Weiter habe ich von einem postulier- 
ten. Zeitintervall zwischen beginnender Befruchtung mit R- und r-Pollen 
gesprochen, und diesen Zeitabschnitt habe ich die konkurrenzfreie Zeit 
genannt. Hierzu sagt RENNER (1921 a, S. 267): »Sicher unzutreffend ist 
die Vorstellung, dass die R-Schliiuche in geschlossener Phalanx in den 
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Fruchtknoten einriicken und in gemessener Entfernung die r-Schliuche 
ebenso geschlossen nachmarschieren.» Offenbar hat der Physiolog 
RENNER Zuwachsphanomene gesehen, die in geschlossener Phalanx vor- 
gehen, weil er auf diesen Gedanken gekommen ist. Ich setzte die Kennt- 
nis voraus, dass der Wert 0,5 pro Stunde bei einer Zuwachserschei- 
nung nicht bedeutet, dass samtliche Komponenten des Versuches 
genau 0,5 pro Stunde wachsen. Vielleicht war dies unphysiologisch. 
Dagegen setzte ich gar nicht voraus, dass die Variabilitétskurven 
der beiden Pollentypen transgressiv variabel zu sein brauchten, nur 
variabel, und deshalb habe ich von einer konkurrenzfreien Zeit 
fiir die R-Schlaiuche gesprochen. RENNER meint offenbar, dass die 
Variabilitat der beiden Pollentypen notwendig transgressiv sein muss, 
denn. er sagt (RENNER 1921, S. 267): »Wie man sich die Konkur- 
renz iiberhaupt zu denken hat, bei transgressiver Variabilitaét der beiden 
Typen, hat Correns (1917, S. 695) ausgefiihrt.» Dies hat Correns nie 
behauptet. Ebenso wie ich in meiner friiheren Abhandlung, macht 
CorreEns nur fingierte Exemplifizierungen der Zertation, die fiir RENNER 
ebenso verkehrt wie die meinigen wirken miissen. Er sagt z. B. 
(Correns 1917, S. 694): »Auch die langsameren Schliuche kommen, 
freilich mit einer Verspatung von etwa 2 Stunden, zum Ziel.» Natiir- 
lich in geschlossener Phalanx! Ausserdem wird variable und _ trans- 
gressiv variable Zuwachsgeschwindigkeit veranschaulicht (Correns 1917, 
S. 695), ohne dass Cornens hat entscheiden kénnen, wie nun wirklich 
die Pollenschlauche in den Fruchtknoten einriicken. In einer spateren 
Abhandlung weist er darauf hin (Correns 1921 a, S. 347—348), dass diese 
Untersuchung bei Melandrium schwer durchzufiihren ist, weil die Nar- 
ben den Griffel entlang laufen und der Pollen sehr lockerpulverig ist, 
weshalb ein Versuch einer streng begrenzten Bestaubung diesen Fehler- 
quellen leicht anheimfallt. Ob wir bei Oenothera eine »ganz konkur- 
renzfreie Zeit» haben, kann nur durch mehr ausgedehnte Versuche ent- 
schieden werden, wo auch die Griffellange — wie oben niéher aus- 
einandergesetzt — beriicksichtigt werden muss. Ich halte dies fiir sehr 
wahrscheinlich, speziell falls man auch den Zeitabschnitt 19—20 Stun- 
den beriicksichtigt. Meine Versuche zeigen jedenfalls, dass wir wihrend 
20—21 Stunden eine Befruchtung von fast nur R-Gameten haben. Die 
r-Schiauche sind also wahrend dieser Zeit sehr konkurrenzschwach, die 
transgressive Variabilitat sehr gering. Wahrend der nachsten Stunden 
wird die Disproportion zwischen den R- und r-Gameten geringer, d. h. 
die Transgression wiichst. Nach einem gewissen Zeitabschnitt muss in- 
dessen der Zeitpunkt erreicht werden, wo die R- und r-Gameten in ganz 
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derselben Anzahl in den Fruchtknoten einwachsen. Die eigentlich« 
Zertation ist jetzt beendigt. Der Zertationswert einer vollbefruchteten 
Kapsel ist wahrscheinlich der Durchschnittswert der ganz ungleich- 
artigen Befruchtung 

wahrend einer konkurrenzfreien Zeit der R-Gameten; 

wahrend einer Zeit der Disproportion der R- und r-Gameten; 

wahrend einer Zeit gleicher Reprasentation der R- und r-Gameten. 
Wo die Grenzen dieser Zeitabschnitte liegen, ist aus dem vorliegenden 
noch sparlichen Material nicht zu bestimmen. Dass sie aber mit einem 
grésseren Material festgelegt werden kénnen, ist nicht zu bezweifeln. 
Die Voraussetzung ist natiirlich, dass andere Variablen, wie geno- 
typische Konstitution, Griffellange, Temperatur u. s. w. fiir das Unter- 
suchungsmaterial konstant gehalten werden. Unter diesen Kautelen 
braucht man gar nicht »eine hohe Variabilitat in den Zahlenverhalt- 
nissen der Zygoten zu erwarten.» . 


Mit der Frage der Spaltung der Nervenfarbe bei Oenothera La- 
marckiana ist ausser der Zertation auch eine andere befruchtungs- 
physiologische Frage verbunden, namlich ob das Ausbleiben der posi- 
tiven Homozygoten (RR) auf einer Eliminierung dieser Spaltungsklasse 
auf dem Samenstadium oder ob es auf einer Prohibition der R-Gameten 
— also misslungene Bildung dieser Klasse — beruht. Da RENNER in 
seiner letzten kritischen Abhandlung tiber die Nervenfarbe (RENNER 
1921) auch diese Frage besprochen hat, méchte ich auch hier an diese 
Streitfrage streifen, obgleich sie ja nicht direkt mit dieser Untersuchung 
zusammenhiangt. RENNER vertritt die Eliminierungshypothese und er 
meint, dass diese dadurch bewiesen sei, dass die Rotnerven einen grés- 
seren Prozentsatz tauber Samen als die Weissnerven enthalten, was der 
sichtbare Ausdruck einer Homozygoteneliminierung sei. Gegen diese 
Auffassung habe ich eingewendet, dass die Spaltung 3:1 in bezug auf 
die Nervenfarbe nicht mit einer Eliminierung iibereinstimme, weil man 
dann die Spaltung 2:1 erwarten musste. Das Zahlenverhiltnis 3: 1 
habe ich als den Ausdruck einer Prohibition der R-Gameten angesehen. 

RENNER erwahnt nun (1921, S. 265), dass er, um seine Ansicht der 
Eliminierung noch starker zu beweisen, sich »die eigentlich iiberfliissige 
Miihe gemacht, noch einige besondere Versuche anzustellen». Ich 
gebe hier sein ganzes neues Versuchsresultat in bezug auf die vorlie- 
gende Frage wieder. Nur habe ich mich auch die eigentlich nicht iiber- 
fliissige Miihe gemacht, den Prozentsatz der einzelnen Versuche auszu- 
rechnen und beizufiigen. 
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Prozentsatz tauber Samen 
gefunden berechnet 


Lam. rot 1 Lam. weiss: 28 gut, 73 taub; 72 % 
» » 3xXvelut. » 48 » 62 » | 

» » 1 laeta » 209 » 40 » 
» 2 bien. » 86 » 37 » | 
rot < weiss 375 48,6» 50 2 


50 9% 


Weil in diesen Versuchen eine Riickkreuzung in bezug auf die Ner- 
venfarbe stattfindet, erhalten wir keine RR-Homozygoten, also auch 
keine Eliminierung. Nur beziiglich der laeta-velutina-Eigenschaft er- 
halten wir Homozygoten, und da RENNER meint, dass sowohl die positi- 
ven als negativen Homozygoten hier eliminiert werden, miissen wir die 
Spaltung 50 % lebensfahiger Heterozygoten:50 % nicht tiber das Samen- 
stadium entwickelter Homozygoten erhalten, also auch 50 % guter, 
50 % tauber Samen. Aus der Prozentzahl der einzelnen Kreuzungen 
geht hervor, dass der Prozentsatz tauber Samen sehr schwankend ist; 
er schwankt zwischen 37—72 %, also 35 %. Worauf beruht nun dies? 
»Vermutlich werden gelegentlich einzelne Embryonen, die nach ihrer 
genotypischen Konstitution voll entwicklungsfahig waren, durch zufal- 
lige St6rungen physiologischer Art gehemmt» (RENNER 1917, S. 146). 
Auch hier scheint die Physiologie fiir RENNER nur die Aufgabe zu haben, 
zufallige und unerwartete Abweichungen ohne weiteres zu erkliren, wo 
die genetisch postulierten Verhaltnisse nicht eintreten. 

Werden nun die oben erwahnten rotnervigen Lamarckiana-Pflan- 
zen mit denselben Typen wie in der obigen Ubersicht, aber rotnervig, 
gekreuzt, so werden auch RR-Homozygoten gebildet. Der Prozentsatz 
tauber Samen muss deshalb wachsen, so dass wir die Prozentzahlen, 
die in der Ubersicht der Kreuzungen unten unter »berechnet» gefunden 
werden, erhalten. Da Lamarckiana und velutina sowohl rot- als weiss- 
nervige f-Gameten bilden, laeta und biennis nur rotnervige, so muss der 
Prozentsatz an tauben Samen bei den letzteren bedeutend gesteigert 
werden. Das experimentelle Resultat war folgendes: 


Prozentsatz tauber Samen 
gefunden berechnet 
rot 1x Lam. rot 1= 38 gut. 111 taub 74 % | 83 94 
3X velut. » 7 
1ixXlaeta » 109 
2xbien. » : 17 
rot < rot 454 


»Eine Diskussion der einzelnen Versuche lohnt sich nicht», sagt 
RENNER. Gewiss nicht fiir RENNER. Denn das experimentelle Resultat 
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ist der theoretischen Erwartung ganz entgegengesetzt. Die Kreuzungen 
mit Lamarckiana und velutina miissen nach RENNERS Eliminierungs- 
hypothese 62 % tauber Samen geben; er erhilt 83 %. Die Kreuzungen 
mit laeta und biennis miissen 75 % tauber Samen geben; er erhilt 56 %. 
Die Differenz ist in beiden Fallen 20 % und die umgekehrten Zahlen 
hatten viel besser gepasst. Aber die summierten Zahlen simtlicher 
Kreuzungen stimmen ja sehr gut mit der Erwartung tiberein, sagt 
RENNER. Gewiss. Gerade so, als ob man folgende Gleichung gutheisst: 

2XB= 8 

Xia: © 

also 2X 7=14 





»Dieses Material wagt» RENNER »als Beleg fiir seine» Eliminierungs- 
hypothese »anzubieten» (RENNER 1921, S. 268). 

Das Versuchsresultat ist unter den RENNErRschen Gesichtspunkten 
ganz unversténdlich. Es scheint aber deshalb nicht unerklarlich. 
ReENNERS Material ist nimlich genotypisch gesehen gewiss nicht einheit- 
lich. Er nimmt ohne weiteres an, dass alles, was rotnervig ist, auch 
genotypisch isogen ist, also die alte morphologisch-systematische Auf- 
fassung. Nun habe ich gezeigt (1915, S. 36), dass man bei der Kreuzung 
biennis X Lamarckiana in F; eine Spaltung erhilt, die an eine min- 
destens trimere, vielleicht tetramere erinnert. Spéater habe ich dieselbe 


Kreuzung noch einmal ausgefiihrt und in F entwickelt. Das Resultat 
war ganz dasselbe, wie folgende Ubersicht veranschaulicht. 
F, (1919) = 145 Pflanzen, lle rotnervig 
J 9—21— 40 Pflanzen, alle rotnervig 
* | 10—21 = Spaltung 106 rotnervig : 1 weissnervig. 


~ 
4 
> 


Von 10—21 wurden 13 F,-Nachkommenschaften 1922 aufgezogen, 
die in folgender Weise spalteten (Tabelle 2). 

Sowohl F, als F; zeigen, dass wir hier mit sehr hohen Spaltungs- 
zahlen zu tun haben. Ich habe 1915 die Ansicht vertreten, dass wir 
vielleicht hier mit einer Reduplikation der R-Gameten gegeniiber den r- 
Gameten zu rechnen haben. Dies halte ich nun fiir sehr unwahrschein- 
lich, weil die bei Oenothera Lamarckiana anscheinend vorhandene, 
aber schwiichere Reduplikation sich in der Zertation aufgelést hat. Ent- 
weder sind die hohen Spaltungszahlen der F, und F,, von biennis X La- 
marckiana von einer ausserordentlich starken Zertation oder von 
mehreren R-Faktoren verursacht. Da man aber, wie ich 1915 zeigte, 
in F; Deszendenzreihen mit monohybrider Spaltung erhalten kann, 
nebst hochspaltenden, so miissen wir entweder eine Polymerie in bezug 
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TABELLE 2. Spaltung der F;-Nachkommenschaften der Kreuzung 
biennis X Lamarckiana in bezug auf die Nervenfarbe. 








Spaltung 


| 
Le peiaberinatane Sintec 
| 


| 


Anzahl ow 
Pflanzen 


= 
| | 
| 


Nummer der 


= a | 
Deszendenz rotnervig | weissnervig 





60—22 26 
61—22 10 
62—22 63 
63—22 48 
64—22 | 80 
65—22 

66—22 40 
o7--m | 
68—22 
69—2 
70—2 
12 
72-2 








22 
2 
2 
2 67 


auf die Zertation oder eine Polymerie beziiglich der Rotnervigkeit an- 
nehmen. Mit nur einem Faktor fiir Rotnervigkeit und einem Zertations- 
faktor (einer Zertationskonstante) kommen wir nicht aus, weil wir die 
Spaltung in niedrigeren Spaltungszahlen auflésen kénnen. Zwar kon- 
nen wir die RENNERSche Annahme von einem sehr unregelmissig wirken- 
den physiologischen Faktor mit voller Freiheit das zu bewirken, was fiir 
die Bestatigung der Theorie nétig ist, machen. Da aber diese Annahme 
ausserhalb der Grenzen sowohl der Prinzipien der Genetik als der Phy- 
siologie liegt, die nur »konstant» variable Erscheinungen kennen, so 
kann ich leider nicht mit der von RENNER angewiesenen Modglichkeit 
rechnen 

Haben wir nun in bezug auf die Rotnervigkeit der O. biennis mit 
polymeren R-Faktoren zu tun, was ich ftir wahrscheinlich, wenn auch 
noch nicht bewiesen halte, so sind auch die scheinbar ganz verkehrten 
Zahlen der obengenannten Kreuzungen rotnerviger Lamarckiana mit 
laeta und biennis erklarlich. Denn Lamarckiana und biennis kén- 
nen ja ganz verschiedene R-Faktoren enthalten. Liegt die Sache 
wirklich so, erhalt man ja bei der Kreuzung keine rotnervigen Homo- 
zygoten, sondern nur polymere Heterozygoten. Unter der Annahme 
der Rennerschen Eliminierungshypothese wird der Prozentsatz tauber 
Samen derselbe wie bei der Kreuzung der betreffenden Typen mit weiss- 
nerviger Lamarckiana, weil in bezug auf die Rotnervigkeit keine 
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Eliminierung stattfindet. Hiermit stimmt das experimentelle Resultat 
sehr gut, da RENNER 56 % tauber Samen findet und 50 % erwartet sind. 

Ob nun diese Erklarung die richtige ist, wage ich noch nicht zu 
entscheiden, denn nur weitere Versuche k6énnen hier die Frage der 
Konstitution der Rotnervigkeit bei Oenothera biennis aufklaren. Tat- 
sache ist nur, dass wir nicht wie RENNER jede beliebige rotnervige 
Pflanze jeder rotnervigen Art von Oenothera ganz ohne Unterschied als 
isogen benutzen kénnen. Denn die erste Grundregel-genetischer Ex- 
perimente ist ja, jetzt wie friiher, dass morphologisches Aussehen und 
genotypische Konstitution nicht kritiklos gleichgesetzt werden. Es 
scheint, als ob diese Distinktion von JOHANNSEN schon so selbstver- 
standlich geworden sei, dass ein Genetiker ersten Ranges wie RENNER 
sie vernachlassigen zu kénnen glaubt. 

Um zu entscheiden, ob das Ausbleiben der roten Homozygoten von 
Eliminierung oder Prohibition verursacht wird, scheinen mir die tauben 
Samen nicht geniigend sicher, weil die genetischen und physiologischen 
Variablen, die zu dem Gesamtresultat zusammenwirken, schwer klar- 
zulegen sind, was ja die ausserordentlich variablen Zahlenverhaltnisse 
von RENNER andeuten. Eine leichtere Entscheidung der Frage ist gewiss 
rein spaltungsmechanisch zu erhalten mit Hilfe der von Correns (1917) 
und RENNER (1919) vorgeschlagenen Methode der sparlichen Bestaubung. 
Um die Zertation auszuschliessen, braucht man nur sparlich zu _ be- 
stauben; keine Konkurrenz kann dann zwischen den R- und r-Gameten 
stattfinden, weil alle ¢-Gameten, sowohl die friiher als spaiter in den 
Fruchtknoten angelangten, befruchtend wirken. Bei sparlicher Be- 
staubung erhalt man also mit Annahme auch der Eliminierung das 
Verhaltnis 2: 1. 

Fall 1. Fall 2. Fall 3. 


O-Gameten bei reichlicher G-Gameten bei sparlicher Proportionelle Gametenzah} 
Bestaubung in grossem Bestaubung in geringer von CO und Q 
Uberschuss Menge 
? fe) 2 ‘ fe) ? fo) 
100 R Cy 200 R 100 R Ce 50 R 100 R Ce 100 R 


¢ 
ox x x 
100 r <———ee 200 r 100 r <——e& 50 r 100 r <——e 100 r 
Resultat: 100 Rr 25 Rr 50 Rr 
50 rr 25 rr 50 rr 


50 rR 50 rR 50 Rr 
Verhaltnis 3:1 Verhaltnis 3:1 Verhaltnis 2:1 
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Nimmt man nun statt Eliminierung eine Prohibition an, so muss 
man auch bei sparlicher, ebenso wie reichlicher Bestéubung die 
Spaltung 3:1 erhalten. Nur bei ganz proportioneller Anzahl von Eiern 
und Pollenkérnern erhalt man bei Prohibition die Spaltung 2:1. Die 
Spaltungsschemata der vorigen Seite diirften dies zeigen. 

In sowohl Falle 1: als 2 erhalten wir eine substituierende Be- 
fruchtung, im ersten Falle weil wir einen Uberschuss von weissen ¢- 
Gameten, im zweiten weil wir nach gleicher Befruchtung mit dem r- 
Pollen noch so viele r-Eier iibrig haben, dass alle R-Gameten Ver- 
wendung finden. Nur bei ganz proportionellen Gametenmengen kann 
keine Substitution stattfinden, und die Spaltung muss ganz so ausfallen, 
wie bei spirlicher Bestiubung und Eliminierung. Aus diesen Uber- 
legungen geht hervor, dass man durch spezielle experimentelle Anord- 
nungen an den Spaltungszahlen die Frage definitiv entscheiden kann, 
ob das Ausbleiben der Homozygoten auf einer Eliminierung oder einer 
Prohibition beruht. 

RENNER meint, dass ich vor allem meine Prohibitionshypothese 
nicht preisgeben méchte (1921, S. 268). Sobald RENNER oder ich selbst 
unwiderleglich bewiesen habe, dass sie unrichtig ist, und dass Eli- 
minierung zwanglos die Spaltungsverhaltnisse erklart, werde ich meine 
Hypothese der Prohibition ebenso leicht opfern als ich meine friihere 
Annahme der alternativen Reduplikation fiir die Zertation zu opfern 
geneigt war. Es ist ja aber nicht sicher, dass ich es bin, der das Opfer 
bringen muss. Dieser Teil der Rotnervenspaltung liegt gar nicht so klar, 
wie wir beide uns ihn anfangs vorgestellt haben. Um die Wider- 
spriiche unsrer Auffassungen zu lésen, miissen wir beide weiter ar- 
beiten, bis der eine oder der andere die volle Aufklarung erreicht hat. 
Ich hoffe, dass ich im kommenden Sommer endlich Zeit und Arbeits- 
hilfe erhalten werde, um die sehr zeitraubenden Untersuchungen zur 
Frage der Spaltung des Rotnervenmerkmals bei Oenothera in grésserem 
Umfang durchzufiihren. Denn bei Oenothera, wo alles so ausserordent- 
lich fliessend und unregelmassig erscheint, ist jede Eroberung eines 
neuen festen Punktes von grésster Wichtigkeit. 
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GAMETENELIMINATION BEI DER SPAL- 
TUNG EINER ZWERGHAFTEN UND KLORO- 
PHYLLDEFEKTEN GERSTENSIPPE 


VON CARL HALLQVIST 
WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 





Gig einer Reihe von Klorophyllmutanten, die ich bei Gerste 
untersucht habe, verdient eine speciell erwahnt zu werden, 
weil sie aus mehreren Gesichtspunkten besonderes Interesse bean- 
spruchen kann. , 

Beschreibung der Mutante: Die Abnormitaten dieser Variante be- 
ziehen sich nicht nur auf Klorophylleigenschaften, sondern die Pflanzen 
sind auch ohnedies in mancherlei und héchst durchgreifender Weise 
umgestaltet, sodass sie insgesamt eine ganz monstrudse Erscheinung 
darbieten. Schon die Klorophylleigenschaften weisen interessante Ver- 
hiltnisse auf. 

Bei mehreren Klorophyllmutanten ist eine Abhangigkeit der Aus- 
bildung der Klorophyllfarben von der Temperatur erkennbar, sodass 
die Mutanten bei verschiedenen Temperaturen verschiedene Starken der 
Reduktion des Farbstoffes und folglich auch verschiedene Farbennuan- 
cen aufweisen. Im allgemeinen kann man sagen, dass niedrige Tempe- 
raturen die Farbenreduktion begiinstigen, sodass Keimlinge, die bei 
niedriger Temperatur aufgegangen sind, schwacher gefarbt sind und 
umgekehrt. Bei verschiedenen Mutanten ist der Einfluss der Tempera- 
tur verschieden. Viele zeigen auch bei giinstigen Temperaturverhaltnis- 
sen sehr starke Farbenreduktion, und die Verstirkung der Reduktion 
bei niedriger Temperatur ist mehr oder minder unbedeutend. Bei der 
fraglichen Mutante ist das Verhaltnis ein anderes. 

Je nach der Temperatur bei der Keimung ist der Klorophyllgehalt 
der Keimlinge héchst verschieden, was sich leicht mit den einfachsten 
Experimentanordnungen feststellen lasst. Ich habe die Mutanten in 
drei verschiedenen Zimimern ausgekeimt: 

1. In einem ungeheizten, stark exponierten Zimmer, wo die Tem- 
peratur ziemlich stark schwankend zwischen 0—10° C., 6fters aber 
5° C. war. 
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2. In einem zweiten Zimmer, wo die Temperatur ziemlich kon- 
stant bei etwa 12—15° C. gehalten werden konnte. 

3. In einem dritten Lokal bei etwa 20° C. 

Im Falle 1 wurden die Keimlinge rein gelblichweiss und starben 
bald ohne Klorophyll ausgebildet zu haben, nur farbte sich die Blatt- 
spitze etwas stirker gelb als die tibrigen Teile. 

Im Falle 2 waren die Keimlinge auch anfangs gelblichweiss, bilde- 
ten aber nach einigen Tagen in ihren Spitzen Klorophyll aus, das sich 
allmahlich iiber den oberen Teil des Blattes ausbreitete. Die griine 
Farbe nahm gegen die Blattbasis ab, um unten ganz zu fehlen. Die 
Keimlinge konnten sich auch bei dieser Temperatur nicht weiterent- 
wickeln, sondern gingen in friihem Stadium ein. 

Im Falle 3 war dagegen die Klorophyllbildung viel intensiver. Das 
gelblichweisse Stadium ist unter diesen Bedingungen von so kurzer 
Dauer, dass es nur durch geeignete Versuchsanordnungen festgestellt 
werden kann. Man muss das Experiment so anordnen, dass die Keim- 
linge, schon wenn sie — in der Coleoptile eingeschlossen — eben vom 
Korne emporspriessen, dem Lichte ausgesetzt werden und beobachtet 
werden kénnen. Die normalen Keimlinge zeigen sich dann schon vom 
Anfang an griin. Die abnormen aber sind eine kurze Zeit lang gelblich- 
weiss. Schon ehe die Coleoptile durchbrochen ist, tritt aber die Er- 
grinung ein, sodass das frei austretende Blatt von ganz normaler 
griner Farbe ist. Die Keimlinge kénnen sich weiter entwickeln und 
sich in der fiir diese Variante charakteristischen, monstrudsen Weise 
ausbilden. 

Dieses Experiment ist zwar nicht ganz einwandfrei. Vor allem 
kann der Einwand dagegen gemacht werden, dass die Lichtverhaltnisse 
in den drei Fallen ungleich gewesen sind. Dass das Licht aber in 
diesem Falle das entscheidende Moment ist, ist nicht wahrscheinlich, 
weil im Falle 2, wenn der Klorophyllgehalt ein mittlerer war, die 
Lichtverhaltnisse am schlechtesten gewesen sind. 

Ohne Zweifel ist also die Klorophyllausbildung bei dieser Variante 
von der Temperatur stark abhangig. Bei ziemlich hoher Temperatur 
tritt das Klorophyll friih auf, breitet sich rasch aus, und die Pflanze 
kann sich weiter entwickeln, bei niedriger Temperatur bleibt das Klo- 
rophyll aus, und die Pflanze stirbt. Zwischenliegende Temperaturen 
geben Zwischenstadien, indem die Pflanzen rascher oder langsamer ver- 
griinen, langer oder kiirzer leben. Dieses erklart auch warum bei Feld- 
kultur die Mutante so stark variiert, indem sie bald iiberwiegend weiss 
und sterbend, bald mehr griin und lebensfahig ist. (Fig. 1). 

















GAMETENELIMINATION BEI EINER GERSTENSIPPE 193 





Die Pflanzen, die geniigend Klorophyll ausbilden, um iiber das 
Keimlingsstadium hinaus zu leben, entwickeln sich in sehr eigentiim- 
licher Weise weiter. Sie zeigen einen ausgepragten Zwergwuchs, was 





Fig. 1. Normaler Keimling (oben links) und Mutantenkeimlinge. Gleichaltrig. Feld- 
kultur. Die Mutantenkeimlinge mit variierendem Klorophyllgehalt. 


schon an den Keimlingen deutlich zu sehen ist, indem diese kiirzer und 
schmiler sind und hinter den normalen zuriickbleiben. Der Gréssen- 
unterschied bei gleichaltrigen Normal- und Mutantenkeimlingen ist aus 
Fig. 1 u. 2 ersichtlich. Ich habe einige Keimlinge gemessen und ver- 
weise diesbeziiglich auf Tabelle 1. Der Mittelwert der Liinge der Nor- 
Hereditas IV. 13 
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mal- und Mutanten-Keimlinge, unter denselben Verhaltnissen gezogen, 
betrug 16,10 - 1,70 em. resp. 7,77 -- 0,89 cm. 


TABELLE 1. 
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1 Ef Pc Jag re Pf 
Anzahl Normale 183?) 0/0/00 17 Ve bo 11) 3) 8) 9 (37/51 47 | 20 4 
» Zwerge | 3727/1 > 0,3/19'12;2/0);0 ololo 00/010 0 


Wenn die Pflanzen iiber das Keimlingsstadium hinaus_ weiter- 
wachsen, was bei der Feldkultur ziemlich selten ist, wird der Zwerg- 











a c 


Fig. 2. a = Normale, c= Mutantenkeimlinge, gleichaltrig. Im Laboratorium im 
Sandbeet ausgekeimt bei c:a 20° C — die Mutantenkeimlinge ganz griin. 


wuchs noch mehr ausgeprigt, dadurch dass die Streckung der Interno- 
dien gehemmt wird. Die. ganze Pflanze bleibt kurz und bekommt ein 


1 Diese Pflanzen waren schwach ausgebildet. 
? Auf 8 Nachkommenschaften verteilt. 
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Fig. 3. Normale Pflanze rechts, zwei Zwerge links. Feldkultur; die Pflanzen gesat, 
nicht gepflanzt. Die Zwerge ungewohnlich kraftig fiir diese Kulturbedingung. 
Die normale Pflanze kurz vor dem Ausschossen. 
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verkiimmertes und gedriingtes Aussehen (Fig. 3 und 4), viel kiirzer als 
gleichaltrige normale Pflanzen (Fig. 3). 

Die Bestockung ist abnorm. Zu relativ kriftiger Ausbildung ge- 
langt im allgemeinen nur ein einziges Stroh, und erst sehr spat kommt 
es zur Bildung sekundiarer Strohe, die aber meistens sehr schwach 
ausgebildet werden. (Fig. 4). 

Eine andere Eigentiimlichkeit, die zu dem charakteristischen Habi- 
tus der Pflanzen beitragt, ist die Blattstellung. Diese ist nicht norma! 
radiar, sondern im allgemeinen ziemlich genau bilateral. (Fig. 3 und 4 a). 

Bisweilen wird ein Internod so stark verkiirzt, dass der Schoss die 
Scheide seitlich durchbrechen muss, um weiter wachsen zu kénnen 
(Fig. 4a), und es kann dann mitunter eintreffen, dass ein Blatt mit der 
Spitze seiner Spreite in der Scheide des vorigen Blattes stecken bleibt. 

Bei den Pflanzen, die sich so weit entwickeln, dass die als Ahren 
angelegten Teile zur Ausbildung kommen, gehen diese im allgemeinen 
in diminutive vegetative Blatt- und Schossbildungen tiber. In einigen 
Fallen habe ich jedoch wirkliche Ahrenbildungen aus der umgebenden 
Blattscheide herausbrechen kénnen. Sie waren immer in abenteuerlich- 
ster Weise deformiert, mit nur zwei oder drei verkiimmerten Ahrchen 
(Bliiten) und mit den zwischenliegenden Spindelgliedern bisweilen ab- 
norm verlingert und deformiert. Solche Ahren kénnen von selbst die 
Blattscheide nicht verlassen, und dass sie nie Samen tragen, ist ja bei 
so starker Missbildung nicht zu verwundern. 

Mutanten, die in der Nachkommenschaften verschiedener Mutter- 
pflanzen herausspalten, sind keineswegs immer ganz gleich, sondern 
innerhalb des Typus ist eine deutliche Variation zu erkennen, wie dies 
z. B. die beiden Abbildungen a und b der Fig. 4 zeigen. Dieses ist 
wahrscheinlich so zu deuten, dass die Reaktion des mutierten Faktors 
mit verschiedenen Faktorskomplexen eine verschiedene ist. 

Betreffs der Farbe der griingewordenen Mutantpflanzen ist zu be- 
merken, dass diese sowohl im Keimlingsstadium wie spéiter mehr grau- 
griin sind als normale Pflanzen, was ohne Zweifel von einer dichteren 
Anhaufung der Kieselablagerungen herriihrt. 


DIE SPALTUNGEN. 


Die Mutanten erschienen zum ersten Mal in einer F.-Familie einer 
Kreuzung Goldgerste X Schwedische Norrlandsgerste. Die F,-Pflanzen 
in dieser Kreuzung waren 6 an Zahl und alle normal und griin. Von 
den 6 F.-Familien waren 5 auch konstant und normal, die sechste aber 
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(nr. 1049—16) spaltete in 113 normale und 30 Zwergpflanzen. Bei 
idealer Mendelspaltung war erwartet 107,25 : 35,75. Es schien also ein- 
fache Mendelspaltung vorzuliegen, und die relative Anzahl konstanter 
und spaltender Familien in der nachsten Generation stimmte auch ziem- 
lich damit tiberein. Es wurden gefunden 12 konstante und 38 spaltende 
bei einer Erwartung von 16,7: 33,3. Die Spaltungszahlen der F;-Fa- 
milien stimmten aber gar nicht; sie waren im Gegenteil stark abnorm. 
(Tab. 4b, S. 201). Als totale Spaltungszahl samtlicher Familien wurde 
erhalten: 
2621 Normale :648 Zwerge 
erwartet 2451,75 » 817,25 » D/M = 169,25/24,76 == 6:84 




















Fig. 4. Zwerge von verschiedener Mutterpflanzen ausgespaltet. Bei-- hat der Schoss 
die Scheide seitlich durchbrochen. 


Es war also ein betrachtliches Defizit von Zwergen zu verzeichnen, 
und es wurde daher die Analyse in grossem Massstabe fortgesetzt, wobei 
immer dieselbe Erscheinung zu beobachten war. Das bisher gesam- 
melte Ziffermaterial ist in den Tabellen 4—7, S. 201—204 mitgeteilt. 
Die Totalresultate (Tab. 7) ergaben: 

22204 Normale : 4900 Zwerge 

erwartet 20328 » : 6676 > D/M = 1876/70,76 = 26,51. 

Wie ist nun diese starke Abweichung zu erklairen? Es ist dabei 
an Modifikation, Zygotenselektion, St6rungen in der Gametenrepresen- 
tation und faktorielle Komplikationen zu denken. 
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Modifikation in dem Sinne, dass Zwerge in normale verandert wer- 
den, ist ausgeschlossen, weil man dann nicht selten Nachkommenschaf 
ten von lauter Zwergen nach anscheinend normalen Pflanzen erhalten 
wirde. Dieses habe ich niemals gefunden. 

Zygotenselektion ist nicht wahrscheinlich, weil, wie spiter Seite 
200 und Tab. 8 naher. gezeigt wird, die relative Anzahl konstant nor- 
maler und heterozygotischer Individuen auch gest6ért ist, was ja bei 
Zygotenselektion nicht der Fall ist. Da es aber denkbar ist, dass diese 
Komplikation eine mitwirkende Ursache ist, werden verschiedene Fille 
von Zygotenselektion naher behandelt, namlich: 

1: Selektion infolge herabgesetzter Widerstandsfahigkeit der Mu- 

tantenkeimlinge. 

2: Absterben der Zygoten vor dem Keimen, aber nach vollendeter 

Ausbildung des Kornes. 

3: Absterben der Zygoten ehe das Korn ausgebildet ist. 

Alternativ 1, Selektion von jungen Keimlingen, ist sogleich abzu- 
weisen. Bei Laboratoriumsanalysen, wenn die Keimlinge vom friithesten 
Stadium ab beobachtet werden, habe ich namlich kein Absterben junger 
Mutantenkeimlinge gefunden. Alle keimfahigen K6rner haben auch 
immer klassifizierbare Keimlinge gegeben. Sogar bei Feldkultur macht 
sich keine solche Selektion geltend. Und doch haben in diesem Falle 
die Keimlinge das deckende Erdlager durchzubrechen, was fiir die 
abnormen Zwergkeimlinge besonders ungiinstig scheinen kénnte. Dieses 
ist sofort ersichtlich, wenn die Spaltungszahlen bei Feldkultur und La- 
boratoriumsanalysen verglichen werden. Sie sind in beiden Fallen 
etwa gleich abnorm wie aus der Zusammenstellung Tab. 2,unten her- 
vorgeht. Die Ursachen des Mutantendefizits ist also nicht in der Se- 
lektion junger Zwergkeimlinge zu suchen. 


TABELLE 2. 





Feldkultur 
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| |_| pean: 
1917 Tab. 4; 2621 | 648 | 3269 19,82 | 1921 Tab. 6—7 | 17,957! 3921 21,878 17,92 | 
1920 Tab. 5| 841 | 159 | 1000) 15,9 | 1922 Tab.6—7) 672) 142 814) 17,44! 


Summe | 3,462 | 807 | 4,269! 18,67 | Summe | 18,629. 4,063 | 22,692. 17,90 | 
































GAMETENELIMINATION BEI EINER GERSTENSIPPE 199 





Die Mutanten k6énnten ja aber noch friiher sterben oder laut Alter- 
nativ 2 schon im Korne, d. h. die Mutantenkérner wiirden herabge- 
setzte Keimfahigkeit zeigen. Dieses ist aber nicht der Fall, wie ein 
Vergleich der Keimfahigkeit bei Samen von konstant griinen und von 
heterozygotischen Pflanzen lehrt. Sie ist in beiden Fallen dieselbe wie 
folgende Zahlen zeigen: 


Anzahl % Keim- 

Gekeimt Nicht gek. fahigkeit 
Samen von konstant griinen Pflanzen 19421 350 98,23 
» » heterozygotischen » 39921 765 98,12 


Von der Zygotenselektion ist jetzt nur ein Specialfall tibrig, namlich 
Alternativ 3, d. h., Eingehen der Zygoten unmittelbar nach deren Bildung, 
ehe noch das Korn sich ausgebildet hat. Dieses wiirde sich durch 
Liicken in den Ahren (sog. Schartigkeit) der heterozygoten Pflanzen 
diussern. Um dieses zu priifen, habe ich den Schartigkeitsgrad bei 67 
konstanten und 119 heterozygotischen Pflanzen bestimmt. (Tabelle 3). 
Die Spaltungszahlen dieser heterozygoten Pflanzen ergaben 17,6 % 
Zwerge, also ein betrachtliches Defizit. Trotzdem fand ich bei den 
konstanten Pflanzen im Mittel 2,72 und bei Heterozygoten 2,37 % 
Liicken. Es ist also auch in dieser Weise keine Zygotenselektion zu 
sptren. 


TABELLE 3. 
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Es ist also nachgewiesen, dass Zygotenselektion bei dem fraglichen 
Spaltungsfall nicht vorkommt, es ist dann an St6rungen in der Gameten- 
representation zu denken. In erster Linie kommt dabei Gameten- 
elimination in Frage. Aus den ebenerwahnten Versuchen iiber Schartig- 
keit folgt auch, dass Elimination von weiblichen Gameten ausgeschlos- 
sen ist. Diese Komplikation wiirde sich nimlich auch in gesteigerter 
Schartigkeit der Heterozygoten aussern, und eine solche ist, wie oben 
gezeigt, nicht zu finden. 

Es bleibt jetzt noch die Elimination miannlicher Gameten iibrig. 
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Den Pollen heterozygotischer Pflanzen habe ich noch nicht untersucht, 
sodass die Annahme in dieser Weise weder widerlegt noch bestitigt 
werden kann. Bei Gametenelimination wird aber bei der F.-Spaltung 
die Anzahl der dominanten Pflanzen erhéht werden, wahrend die An- 
zahl der Heterozygoten unverindert bleiben wird. Bei der vollstin- 
digen Dominanz des Normaltypus im vorliegenden Falle ist die Frequenz 
dieser Kategorien nur durch F;-Analyse zu ermitteln, wobei eine Er- 
héhung der relativen Anzahl konstanter Familien zu erwarten ist. Dies 
habe ich auch in der Tat gefunden. 

Ich habe insgesamt 674 Familien analysiert, von welchen 244 
konstant und 430 zwergspaltend waren. (Tab. 8). Erwartet waren 
224.7: 449,3 D/M = 19,3/12,28 = 1,58. Die Erhéhung der Anzahl kon- 
stanter Familien ist recht betrachtlich, obwohl nicht gross genug, um 
ausserhalb der Fehlergrenzen zu fallen. Es ist jedoch grosse Wahr- 
scheinlichkeit dafiir vorhanden, dass die gefundenen Zahlen eine wirk- 
liche Erhéhung bedeuten. Der Betrag der Erhéhung stimmt auch 
ziemlich mit der entsprechenden Erniedrigung der Rezessivfrequenz. 
Diese ist im Mittel 18,08 %. Statt der normalen Zusammensetzung der 
F.,-Generation nach 25:50:25 ist also bei der Zwergspaltung 31,92 : 
50: 18,08 zu erwarten, das heisst in F; wird man erhalten, statt wie 
normal 33,3 % konstante und 66,7 % spaltende Familien, 39,0 : 61,0. 
Gefunden ist 36,2 : 63,8. Die Resultate der F;-Analyse gehen also in der 
erwarteten Richtung und sprechen fiir Gametenelimination. Fiir eine 
noch sicherere Entscheidung ist aber eine Erweiterung des Materials 
wiinschenswert. 

Die wichtige Priifung bei Gametenelimination durch reciproke 
Riickkreuzungen mit Rezessiven ist leider in diesem Falle nicht még- 
lich, weil wie erwahnt die Zwerge nicht bliihen. Ich habe aber mit 
Riickkreuzungen mit homozygotisch normalen Pflanzen angefangen, 
um von den F,-Resultaten dieser Kreuzungen Aufschliisse iiber die 
Gametenfrequenz ziehen zu kénnen. Die schon gewonnenen Resu!tate 
sprechen auch deutlich fiir Elimination mannlicher Gameten. 

Nach Kreuzung Heterozygot X konstant Normal sind 58 F,-Fami- 
lien gezogen, von welchen 29 konstant und 29 spaltend waren, was auf 
gleiche Representation der weiblichen Normal- und Zwerggameten 
hinweist. Nach der reciproken Kreuzung sind 46 Familien untersucht, 
die sich auf 35 konstante und 11 spaltende verteilen. Die Konstanten 
iiberwiegen, wie bei herabgesetzter Representation minnlicher Gameten 
zu erwarten ist. 

Es ist schon angedeutet, dass auch faktorielle Komplikationen die 
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vorliegenden Spaltungsabweichungen erkléren kénnten. Eine solche 
Komplikation ist Koppelung zwischen polymeren Faktoren, die hier 
kurz erwahnt sei, weil einige Beobachtungen fir eine solche Deutungs- 
weise zu sprechen scheinen. Auf Basis des bisher gesammelten Mate- 
rials kann aber noch keine Entscheidung diesem Alternativ gegeniiber 
gemacht werden, weshalb ich nicht naher darauf eingehe. 

Bei der jetzigen Lage meiner Untersuchung iiber die fragliche, 
sowohl in morphologischer wie genetischer Hinsicht abnorme Mutante, 
ist also Elimination mannlicher Gameten als die aussichtvollste Er- 
klarungsweise anzusehen. Die Annahme gewinnt auch dadurch an 
Wahrscheinlichkeit, dass 4hnliche Erscheinungen mehrmals bei ande- 
ren Pflanzen gefunden wurden, z. B. bei Weizen (Nitsson-EHLr), 
Oenothera (HERIBERT-NILSSON), U. a. 


TABELLEN. 
TABELLE 4. (Feldkultur). 
Nach der Familie 1049—16 (wo die Zwerge zuerst erschienen) mit 
der Spaltung 113 : 30 wurde 1917 F; gezogen: 

a) 12 konstante Familien mit iiber 50 Individuen pro Familie. Darunter 
eine, die wahrscheinlich infolge Versuchsfehler, 1 Zwerg unter 51 
normalen hatte. 

b) 38 spaltende Familien. 




















wEak wE2h MEAs eee 
| | | | | | 
| 507 | 54 | 11 | 625 | 78 | 20) 619 | 72 | 19 676 62| 11 
598 | 35 | 21 | 626 100 | 14) 650 | 130 27 | ~=679 40 | 11 | 
601 53 | 12 | 627 76 | 25 | 652) 40 10) 684 68 | 18 
602 | 93 | 23 | 629 | 131 | 17) 658 | 56 9 (B89 58 | 13 | 
| 603 | 68 | 16 | 632 50 | 21 | 660 | 68 11 | 690 43| 7 
| 605 | 72 | 18 | 633 53 12 6H 52 | 16 69 5315 
| 608 | 121 | 38 | 637 | 52 14) 666 | 56 | 14 | 695 60, 9 
| 610 | 37 | 14 | 638 | 104 31) 667 56 16 |__697 78 | 19 
| 612 | 85 | 9 | 6i4 | 54 | 13 | 669 | 93 | 31 | Summe | 2621 | 648 
614 | 63 | 18 | 645 | 75 | 20 | 673 | 82 | 25 | 


TABELLE 5. (Feldkultur). 
In der F.-Generation einer Kreuzung Zwerg X einer ganz weissen 
Klorophylimutante waren im Jahre 1919 unter anderen zwei Familien 
gezogen mit der Spaltung: 
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nr. 3622—1919 74 normale : 20 Zwerge : 28 weiss 
nr. 3635—1919 44 » : 8 > 33 » 


Dic 


und von diesen Familien wurde 1920 eine F;-Generation gezogen. 
weisse Mutante und die vollstandige Spaltung dieser Kreuzung werden 
in einer spateren Abhandlung niher behandelt. Die doppelt-rezessive 
Zwerg-weiss-Individuen sind mitunter schwer von den rein Weissen zu 
unterscheiden und in der Tabelle werden daher nur die Spaltungszahlen 
der Normal-Zwergspaltenden Familien angefiihrt. Bei der Feststellung 
der Relation zwischen den_betreffs der Zwergeigenschaft heterozy- 
gotischen und _ nichtheterozygotischen Pflanzen, wird aber samtlichen 
Familien, also auch den weiss-spaltenden Rechnung getragen. 


Nach nr. 3622 wurden 27 und nach nr. 3635 17 konstant normale 
Familien erhalten (inclusive der normal-weiss-spaltenden). Alle 
mit mehr als 50 Individuen, weiter: 

b) 15 Normal-Zwergspaltende Familien; Spaltungszahlen unten ange- 
fihrt. Daneben 41 normal-zwerg-weiss-spaltende Familien, deren 
Spaltungszahlen hier nicht mitgeteilt sind. Alle mit 50 Individuen 
pro Familie oder mehr. 


a 











= S ae ae ee ee » 3 
“8 G/S/58 2/3/28) 2/5 | retaor | BF 
ee eR eae -{/ezia2e 3 Zz || 1920 3 z 
- (ei te” 2 Pie" es Zz |S 
i HT | | | 
| | ] | en: 
3244 | 61 9 | 3259 52) 17 | 3294) 54 14 |} 3330 | 53 | 11 
3245 | 55 15 | 3268) 67 5 | 3298-58 | 12 I Summe |! 327 | 66 








3246 | 61° 8 | 3270, S51! 9 | 3301 | 52 | 10 
$250 61 9 | 3271 | 54, 9 | 3302; 49 | 12 
3256 52212 || Sum.| 514 | 93 || 3325 | 61 | 7 


' Summe fiir 
| 3622 + 3635 | 841 | 159 





TABELLE 6. (Laboratoriumsanalyse 1920 und 1921). 


1921 und 1922 wurde eine ausgedehnte Laboratoriumsanalyse vor- 
genommen mit Material, das 1919, 1920 und 1921 geerntet war. Die 
Herkunft des Materials war verschieden, und die Spaltungen umfassten 
nicht nur den Zwergtypus, sondern auch ein paar andere Klorophyll- 
mutanten. Es sind aber in der folgenden Tabelle nur die Normal- 
Zwergspaltenden Familien aufgenommen. Durchgehend sind Zahlen 
unter 50 Individuen ausgeschlossen. 
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27183. 16]) » | 43/81/18) » | 18]111/ 26. » 


» l8 Iles rae Sree Poe aes es ee 

/folgs/ EP) falsai el elie (Esl 2) Flfelzsl zl e 

’ Fie etalk Bistleais | 2/s2 eS] si S/F lFS) | Z| 
a fe 4 Jesse tA TE ae | = Se el OE |e) 2/8] 
’ | 3634 3 | 78 | 15) 3660 | 28 | 80. 18 | 3661) 47 | 52) 21 315219 109 | 28 | 
. by | 5 | 77 | 20) » | 29/69/28) » | 48/79 18) » 21 328 19) 
' |» | 8/88/15] » | 30) 73/26) » | 50° 73/23) » | 24 110) 27) 
» | 9179} 20) » | 32/43/15] » | 51) 72) 22 3153) 5) 84) 16 
» | }58}i4] » | 36/81/19] » | 55) 85/42), | 49! 73! 99 | 
» 12 ‘81 | 14 » 38 | 76 | 18 | » 56 75) 20 , 16 | 77/ 22 | 

» | 13: | 78) 19] » | 39/69/16] » | 57) 641 15) sos oT age | 

» 14 | 75 | 22 » 40 80 | 15 || 1990 yi 1 14. 15 

» | 15 | 62/17] » | 41 | 80] 18 |—— : ih pend Bane 

» | 16/77/18) » | 42) 78/29] 3129; 2) 7% 18 >» lh peone Bers 

» | 17/66/13] » | 43; 85) 14% 1 41112) 25) wb baron Reval 

/ » | 18/76/13 » | 45/68/18] 3131| 2| 89/30) * | 9! 70) 18 

» | 19} 79119] » | 46/85) 15] » (ew | = 

» 21 39/11 » 4747) 31| » 8/ 94,16 ” — vend 

» | lO mt at 2! 9 tool a7} * | a) Oe 

~ era) o | iT 3a5) 1] s|18, fh Bios ont 

25 60 23 » | 3 | 47) 11) » | 14! 76 of » 15 | 105 26 | 

» | 2 |e5)12) » | | % = aera | ee 

» [27 | miaay » | 7/44] 67ST) 3) BO) » | 18) 93) 16 | 

- » | 8 | 80 | 17 | » | 8) 80) 18 » 21 | 66 | 10 | 

oor ae » | 9| 70/22) 3148! 4] 83/14 » | 22} 70] 15 | 

3659) 3 | 78 21) | 10/84/12) » | 11| 83/17. » | 26| 61] 9) 

» | 5/80, 147 . | 12/74/16] » | 12] 92) 8) » | 27] 71] 13 

» 6 | 83) 16) , 13/80/12! » 15 | 87,12 » 30) 97) 16 

> Tar a7Y » | 14/84] 12/3151 | 10] 81,19” =~ -31 | 108] 28 

y OB y | 16/60/15) » | a] 87/13.» | 32/115! 20 

» (18/5116) |) | 7/56] slotpaerear ” | 33 [11/28 

» | 15 | 78/19 ~, | || 3190 | 96/ 61; 14 aa | 
eS ee. |) a es] | eer 

| | | » | OR! , jes) oi! * | 3) 2) ® 

3600; 1/50/16] » | 21/84/16] | | og] gal ay) ” | 37 | 101] 21 

» | 3] 74/15] » | 22] 85] 12/————-——_» | 39/107! 24 

iy 4/69/ 7] » | 24/79) 21/3152, 2) 86)11, » | 40) 71) 18 

» 9/48; 8] » | 25] 56/13} » 3/113) 25 » | 42 | 108) 25 

» 10/47/14] » | 26/71/38] » 6/109) 29 » | 43) 75) 17 
» | 11/92] 6] » | 28] 52/18] » | 7] 98) 38) » | 47} 54) 7] 
» 15 | 61/11] » | 31/86/10) » | 8 | 79; 22 _» | 48) 55) 8| 
» | 20 79] 18] » | 32/59) 14) » | 9 108/24 3250 3 | 87| 29 | 
» | 21} 80/12] » | 33/82/13) » | 10;111/ 27. » 5105 28 | 
» |92 41/14] » | 35] 93!15! » | 11! 90/42) » 6 101) 32 | 
» | 23/80 13] » | 41/75; 16] » | 13 1106/31» 7 | 98; 18 | 
» rae 2] > | 42/74, 21) » | 16 | 69 13 » 11. | 109; 28 | 
12 114, 22 | 








TABELLE 6. asthenia el 1920 und 1921. 


(Portectzung) . 












































ff lel els a | ele. 16. lalele./8 S| wl 
STETlaz [aisle 2isislerizisis7ie7i2 ik 
~  < | i tye me je |* | i Ls ; | 
3250 13 114) 23 3250! 37. 57) 16 || 3298 | 11 | 111 | 25 3329 20 118 17 
» $18 | 55; 11) » | 384/119; 28] » | 13 (114) 247) » | Qt 494) 47 
» | 19 |113) 22) » | 39; 88/32] » | 16 | 63/12] » | 27 | 83/ 29 
» 20 1101/35] » | 40 [115 20) » 17 |120 18] » | 30 | 109! 25 
» | 21/107) 26) » | 41 | 82) 24) » | 19 | 114) 24 | =|. 
» 22 |101/ 35 | 3959 | 1 | 86] 20]] » | 21 |108) 30]! 199, |yo00| 2 | B 
» | 24 | 82/17) | 3/107; 28] » | 23 | 120) 22 21s 
» | 25 1117/20] , 5| g2/11]) » | 25 | 114! 19 a ko 
» 26 | 108 29 | m 8 | 108) 30 » | 26 112 18 || 451 7 | 64 22 
» 27 | 110) 26 nt 4 iia an » | 27 |1041 34) y | 34 | 63 11 
» 29 (112 25 | 3298 | 1 | 115 | 18 3299 | 3 | 591 15 gs | 51 | 157) 20 
eT tet | elated & | 00 Oe BON oe, | 
» 31 | 64) 12 | » | 5 82 | 94 S | 453 | 9 | 74) 19 
» 32/4811], » | 6/116) 20 || 3329 | 7 | 59/14] » | 12 | 95 25 
» | 33 | 49 t » | 7/110) 24]/ » | 9 /120) 8 » | 26 130 28 
» | 34! 60/12!) » | 8{109! 28] » | 10 |116/ 22] » | 43 | 89 17 
TABELLE 7. Zusammenfassung der Spaltungszahlen von Tab. 4—6 
| Nr. der iss a | eo || Nr. der l= §| 3 oi Nr. der ls 8! a | ge || Nr. der ls S| 3 
| Mutter iS e | 2 Mutter Be E 2 Mutter Ke E | 2 2 Mutter e- 
| Familie |<.5| 2 |S | Familie |<,3) 2 | S | Familie fe Zz |S | Familie <3) 7 
— 1 113, 30/3661—19 | 34 [2447 “524 3151 —20; 2 | 168 32 3299 20 | 2 | 166 
(1049-16 | 38 2621) 648 3129-20 2 | 188, 43/3152—20, : 1627 362) 3329-20 7 | 719! 13 
| 3622—19| 9 | 514) 93/3131—20 4 | 363, 89) (3153-20) 3 | 234 58 451-21| 3 284 
| 3635—19| 6 | 327] 66 |3145—20 2 | 157) 39)/3224—20 | 29 2628/535) 453-21) 4 | 388 
_3634—19 | 19 1429) 331/|3147-20 2 | 160 37| 3250-20 : (2506) 616 | Summe | 270 [22,204 4, 
(3659-19 7 546) 131 |3148—20 4 | 345 51 /3259— 20 4 | 383 9 
/3660—19 | 27 1909) 405} 3150—20 4 | 258 44| 3298—20] 16 |1724) 358] 2 Zwerge = 18,03 



































TABELLE 8. Anzahl nichtzwergspaltender und zwergspaltender 
hesitated = Familie mit mehr als 50 et 
































Nr. der Nicht | voy; || Nr. div | Nicht | | BOL; | Nr. ie | Nicht wl Nr. der | Nicht tl, 
Mutter Zwerg 3a Mutter = Zwerg_ 2's | Mutter Zwerg| el Mutter dwerg $3 
Familie _ spalt. |S es Familie | spalt. IN *| Familie spalt. io | Familie | spalt. | Ne 
| | | | i | | 
1049—16 | 12 | 38 || 3661-19 | 22 | 34 | 3152—20 | 10 | 14 | 3299—201 | 3 | il 
3622—19! | 27 | 33 || 3145-20!) 5 | 8 || 3153—20! | 1 | 15 || 3329—20:; 10 | 18 
3634—19 8 19 | 3147—20' | 4 | 10) 3224—20 | 17 | 29 | 451—21!| 15) 3 
3635—19' 17 | 23 || 3148—20! 6 | 10|| 3250-20 | 13 | 27 | 453 —21! | 18 | 3 
3659-19 10 7 || 3150—20 6 | 4| 3259-20 | 5 | 4| : 
| | | ‘ | 244 | 430 
3660-19 17 27/| 3151-20: 9 | 7) 3298-20 | 9 | 16 canna 


1) Einige der Familien spalten ausserdem betreffs anderer Klorophyllmutanten. 
Die Spaltungsresultate dieser Familien sind nicht in den Tabellen 4—6 mit ein- 
berechnet. 
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(With a summary in English) 





Kolbenweizen, sowie die Analyse der eigenartigen hierbei zu 
Tage tretenden Verhiltnisse wurde von Nitsson-EHLE eingeleitet, von 
dessen Hand eine Reihe Beitrige zu dieser Frage vorliegt (1917, 
1920, 1921); meine eigenen Untersuchungen auf dem Gebiete lassen 
sich auf einen einzigen Originalfall zuriickfiihren, der in dieser Zeit- 
schrift einer naheren Erérterung unterzogen worden ist (1922). Die 
damaligen Untersuchungen blieben bei F,-Nachkommenschaften aus 
Kreuzungen zwischen verschiedenen Typen der Mutationsreihe stehen. 
Vorliegende Abhandlung befasst sich mit den Resultaten der F-Gene- 
ration einer einzelnen Serie von Compactum-Uu-Heterozygoten. 

Zur Aufklarung der auf Grund der F,-Resultate aufgestellten Auffas- 
sung tiber die Natur der Speltoidmutationen kommt ein neuer Faktor 
hinzu. Professor @. W1nGE hat eine Reihe cytologischer Untersuchungen 
an einem im J. 1921 von Versuchsleiterin Dr. F. LIttienFELD praparier- 
ten und fixierten Material vorgenommen, deren vorlaufige Resultate 
darauf hinweisen, dass bei der Mehrzahl der heterozygotischen Formen 
mehr oder weniger bedeutende Chromosomenunregelmassigkeiten bei 
der Bildung der Pollenzellen vorkommen. Diese Unregelmassigkeiten 
kénnen dazu fiihren, dass ausser den gew6hnlichen Gameten mit 21 
Chromosomen, auch solche mit 20 Chromosomen gebildet werden. 
Daraus, dass einige der untersuchten heterozygotischen Pflanzen in 
den somatischen Zellen 41 statt 42 Chromosomen fiihren, geht hervor, 
dass jedenfalls ein Teil solcher Gameten mit reduzierter Chromosomen- 
zahl eine Zygotenbildung eingehen kann. 

Falls die bis jetzt auf Grund der Untersuchung von einzelnen Pra- 
paraten aus den verschiedenen Serien erhaltenen Resultate sich ver- 


D*: Erforschen des Problems der Speltoidmutationen bei dem 
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allgemeinern lassen, muss man annehmen, dass der Normaltypus- 
Squarehead sowie die normal entwickelten Formen der Speltoid-Homo- 
zygoten und Speltoid-Heterozygoten die normale Anzahl Chromosomen 
in den somatischen Zellen besitzen, waihrend sowohl bei den Squa- 
rehead-Heterozygoten, wie bei den normalen Compactum-Heterozygoten 
ein Chromosom fehlt und das Zwerg-Compactum, dessen Cytologie 
jedenfalls von der Norm bedeutend abweicht, anscheinend um 2 Chro- 
mosomen zu wenig hat. Auch weist der Perenne-Typus, soweit man 
nach den Reduktionsteilungsbildern urteilen kann, zu wenig Chromo- 
somen in den somatischen Zellen auf, waihrend die Zwergformen der 
Speltoid-Homozygoten und Heterozygoten, n. m. A., noch nicht zur 
Untersuchung gelangt sind. 

Danach sollten die in den Spaltungsschemen (1922) mit SpC 
bezeichneten Gameten nur 20 Chromosomen enthalten. Eine solche 
reduzierte Speltoidgamete SpC sollte nach Hinzutritt der Normalgamete 
N die Compactum-Heterozygote, ferner, nach Hinzutritt der Speltoid- 
gamete Sp die Squarehead-Heterozygote ergeben; endlich sollten in die- 
ser Serie zwei Gameten, die beide je ein Chromosom eingebiisst haben, 
die unfruchtbaren Formen, kurz-Compactum und Zwerg-Compactum 
liefern. 

Mit dem Nachweis der Chromosomenabnormitaten bei einigen 
Formen aus der Speltoidreihe treten neue Anhaltspunkte fiir den 
Vergleich mit den besonders interessanten Chromosomenkomplikationen 
bei Datura Stramonium hervor, welche in den letzten Arbeiten von 
BLAKESLEE und seinen Mitarbeitern besprochen werden (BLAKESLEE 
1920, 1922). 

Falls Triticum vulgare, der BLAKESLEE’schen Terminologie gemiss, 
als eine hexaploide Form des Triticum monococcum aufgefasst wird, 
derart, dass man in den somatischen Zellen 7 Gruppen zu je 6 Chro- 
mosomen anstatt 21 Paare Chromosomen hat, dann lassen sich zahl- 
reiche Ahnlichkeitspunkte fiir beiderlei Falle nachweisen. Fiir einen 
der BLAKESLEE’schen Mutanten, »the diploid simple trisomic Poinsettia 
mutant», liegt eine interessante Untersuchung tiber die Verteilung der 
Chromosomen innerhalb der mutierten Gruppe vor, die durch die Spal- 
tungszahlen fiir die in den Chromosomen dieser Gruppe lokalisierten 
Anlagen fiir purpurn und weiss kontrolliert wird. Zwei Poinsettia-Rassen 
sind untersucht worden, eine aus Washington, die andere aus Erfurt 
in Deutschland stammend. Das Resultat fiir die Washingtoner Rasse 
ist »in accordance with what would be expected from a random 
assortment of 3 chromosomes in the set containing the purple-white 
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color factor». Die deutsche Rasse verhalt sich aber anders: »the pro- 
visional hypothesis to account for the differences in the ratios is that 
for some reason in trisomic disjunction the german white chromo- 
somes go to opposite poles rather than to the same pole 6 times as 
frequently, as the law of random assortment would dictate» (BLAKESLEE 
1922, p. 24, 25). Eine solche, zuweilen paarweise gebundene, zuweilen 
freie Chromosomenverteilung innerhalb einer engeren Gruppe k6énnte 
viele von den vorher beschriebenen Mutations- und Spaltungserschei- 
nungen (LinpHARD 1922) erklaren und man muss 4hnliche Komplika- 
tionen als fiir die im folgenden mitgeteilten Resultate zu Grunde 
liegend annehmen. Den angekiindigten ausfiihrlichen Mitteilungen von 
BLAKESLEE und Mitarbeitern miissen somit auch die Speltoidforscher 
mit grésstem Interesse entgegensehen. 


DIE F,-NACHKOMMENSCHAFTEN DER Uu- 
HETEROZYGOTEN. 


Fiir Bastarde von diesem Typus liegt nun eine F;-Generation aus 
einer Kreuzung herstammend vor und die Spaltungszahlen fiir diese 
Nachkommenschaften werden in den Tab. 1—4 mitgeteilt. Von den 
die verschiedenen reziproken Kreuzungen zwischen begrannten und 
unbegrannten Formen darstellenden F.-Pflanzen sind, aus der Nach- 
kommenschaft derselben Pflanze, soweit als méglich alle unbegrannten 
Squareheadpflanzen und alle unbegrannten Compactumpflanzen aus- 
gesat worden, um zu entscheiden, wie viele von diesen homozygotisch 
unbegrannt waren und wie viele auch fernerhin begrannte Pflanzen 
abspalteten. Es zeigt sich zunachst, dass die Einteilung der Resultate 
fiir die F.-Generation, wie sie Tab. 24 (1922, S. 78) zum Ausdruck 
bringt, sich nicht aufrecht erhalten lasst, indem die Spaltungsresultate 
sich hauptsachlich nur um zwei wesentlich verschiedene Haupttypen 
gruppieren. Wenn in der urspriinglichen Kreuzung Compactum unbe- 
grannt und Normaltypus begrannt war, ergeben beide reziproke Kreu- 
zungen ein starkes Ubergewicht an begrannten Pflanzen; umgekehrt 
ergibt. die Verbindung begrannt Compactum X unbegrannt Normalty- 
pus unbegrannte Pflanzen im Ubergewicht in der Nachkommenschaft. 
Rechnet man auch fernerhin mit einem Hemmfaktor U, der die Ent- 
wickelung der Begrannung verhindert und mit seinem Allelomorphen u, 
dann kann die erstgenannte Kreuzung folgendermassen formuliert 
werden, 

A =(U SpC) X (u N); wonach die zweite den Ausdruck, 
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B=(u SpC) X(U N) erhalt. Demgemiiss sind die Resultate in 
den Tabellen gruppiert worden. 

Zu den Resultaten soll zunichst bemerkt werden, dass die Uber- 
winterungsbedingungen dusserst ungiinstig waren. Stiirme mit Treib- 
schnee haben in Verbindung mit starkem Frost zu einer weit- 
gehenden Lichtung des Pflanzenbestandes beigetragen, deren Grad 
aus dem Vergleiche zwischen der Anzahl ausgesater K6rner und der 
Anzahl geernteter Pflanzen hervorgeht. Auch haben sich die ver- 
schiedenen Typen als ungleich widerstandsfahig gegen Frostschaden 
erwiesen, namentlich erscheinen die Compactumpflanzen in stark redu- 
zierter Zahl, wie ein Vergleich zwischen den F;-Resultaten im_ J. 
1922 mit den F,-Resultaten im J. 1921, welche in Tab. 1 zu oberst 
angefiihrt werden, zeigt. Trotzdemi lasst sich der Spaltungsmodus fiir 
alle nicht allzu kleinen Serien mit hinreichender Zuverlassigkeit fest- 
stellen. 

Hiernach bediirfen die Tabellen keiner weitschweifigen Erklarung. 
In der Tab. 1 ist zu oberst summarisch die Pflanzenzahl fiir die Kreu- 
zungen A und B, jede fiir sich, aus allen F.-Nachkommenschaften, 
angegeben. (Einzelheiten findet man in der Tab. 24, 1922). Am 
scharfsten tritt der Unterschied in den Verhialtniszahlen zwischen 
begrannten und unbegrannten Speltoid-Heterozygoten hervor. A weist 
ungefahr 1 unbegrannte:3 begrannten und B ungefaihr 6 unbe- 
grannte: 1 begrannten Speltoid-Heterozygoten auf. Unter Nr. 2068 
werden hiernach F,-Resultate fiir eine Kreuzung unbegrannt Com- 
pactum X begrannt Normaltypus angegeben und darunter werden F- 
Ernteresultate fiir alle unbegrannten Pflanzen vom Squarehead- und 
Compactumtypus angefiihrt. Keine einzige von den 10 unbegrannten 
Squareheadtypuspflanzen gibt eine konstant unbegrannte Squarehead- 
Nachkommenschaft; 4 spalten in begrannt und unbegrannt und die 
ubrigen 6 sind Squarehead-Heterozygoten, von welchen nur 3 begrannte 
Pflanzen abspalten. 

Von den 12 Compactumpflanzen-Nachkommenschaften ist eine 
Serie unter rémisch I angefiihrt, spater mehr dariiber. Unter rémisch 
II kommen zuniachst 2 konstant unbegrannte Nachkommenschaften 
vor, ferner 7 Nachkommenschaften mit dem Spaltungsmodus A wie 
die Mutterpflanze, 1 Nachkommenschaft, die auf den Spaltungsmodus 
B bezogen werden muss und eine unbestimmbare, da sie nur in einer 
einzigen Pflanze den Winter iiberstanden hat. Die reziproke Kreu- 
zung A==begrannt Normaltypus X unbegrannt Compactum stellt 


Nr. 2083, Tab. 2 dar. Die F;-Resultate fallen mit den eben vorge- 
14 





Hereditas IV. 
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TABELLE 1. Nachkommenschajten von Compactum Uu-Heterozygoten. 
Kreuzung (USpC) X (uN) = A; (uSpC) X (UN) = B. 
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brachten genau zusammen. 


grannt und 5 


Alle 3 Squarehead-Pflanzen sind Hetero- 
zygoten, ein Compactum fallt unter rémisch I, 2 sind konstant unbe- 


spalten nach dem Modus 4, ahnlich wie F:. 


Nr. 2143, welche die Kreuzung B darstellt, hat die Begrannt-Com- 


TABELLE 2. Nachkommenschaften von Compactum Uu-Heterozygoten. 
elses v. Tab. 1). 
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pactumanlage von der Mutter und die Unbegrannt-Normaltypusanlage 
In den Nachkom- 


menschaften aus dieser Kreuzung sind 8 auf 10 Squarehead-Pflanzen 
konstant unbegrannt und gehéren dem Normaltypus an und nur 2 


sind Squarehead-Heterozygoten. 
gehért zur Gruppe I, 9 haben den B-Spaltungsmodus und 3 geben nur 


vom Vater. 


wenige Pflanzen. 


Die Ernteresultate zeigt die Tab. 3. 


Eine Compactumnachkommenschaft 
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TABELLE 3. Nachkommenschajten von Compactum Uu-Heterozygoten. 
(Fortsetzung v. Tab. 1). 
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Nr. 2152, Tab. 4, stellt die reziproke Kreuzung, unbegrannt Nor- 
maltypus X begrannt Compactum, dar. Diese ergibt 2 konstant unbe- 
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TABELLE 4. Nachkommenschajten von.Compactum Uu-Heterozygoten. 
(Fortsetzung v. Tab. 1). 
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grannte Nachkommenschaften vom Normaltypus und eine, welche be- 
grannte Pflanzen abspaltet, wahrend alle 10 Nachkommenschaften von 
unbegrannt Compactum stammend nach dem Modus B spalten. End- 
lich sind unter Nr. 2109 10 von 17 unbegrannten Compactumpflanzen 
ausgesit worden. Von den Nachkommenschaften gehért eine zur 
Gruppe I, wéihrend 9 sich nach dem Modus B verhalten. — 


ZUR SYMBOLIK DER ERBFORMELN. 


In meinem Bericht (1922) habe ich, iiberall wo es méglich war 
allelomorphe Faktoren aufzustellen, die Symbolik der Presence-Absence 
Theorie angewendet, demnach fiir die Eigenschaften begrannt-un- 
begrannt die dominierende Anlage fiir Grannenlosigkeit mit U und die 
recessive Anlage fiir Begrannung mit u bezeichnet. Es taucht bereits 
hier eine Schwierigkeit auf, die darit besteht, dass es sich nicht mit 
Sicherheit entscheiden lasst, ob U in einem Faktor oder in mehreren 
polymeren Faktoren gegenwartig ist. Die Analyse wird durch Kop- 
pelungserscheinungen erschwert. Das Verhiiltnis gestaltet sich noch 
schwieriger, wenn wir zu den drei Phanotypen: Normal-, Speltoid- und 
Compactumtypus kommen; sie bilden ein Dreieck, das nicht als ein 
Fall der multiplen Allelomorphie aufgefasst werden kann, da der Ba- 
stard zwischen zwei beliebigen Typen immer den dritten Typus in 
grosserer oder geringerer Zahl heterozygotisch abspaltet. Diese Tat- 
sachen lassen sich nicht durch die Symbolik der Presence-Absence 
Theorie ausdriicken. Ich habe es daher vorgezogen die Anfangsbuch- 
staben der Phanotypen als Bezeichnung fiir die entsprechenden Game- 
ten zu benutzen, ohne Allelomorphen aufzustellen. Demnach wird mit 
N eine Normaltypusgamete, mit Sp eine Speltoidgamete und mit SpC 
eine Compactumgamete bezeichnet. Dieses eigenartige Dreieckverhalt- 
nis wird verstandlich, sobald man annehmen darf, dass die Compactum- 
gamete eine Speltoidgamete ist, in welcher ein bestimmtes Chromosom 
fehlt. Das Verhaltnis zwischen dem Normal- und dem Speltoidtypus 
ist aber noch nicht soweit klargelegt, als dass ich im Stande wire, 
dies mit Hilfe der iiblichen Symbole zu formulieren. Ich behalte daher 
auch hier die bis jetzt angewendete Symbolik bei, die nur um ein 
Symbol NC erweitert wird, das in Ubereinstimmung mit SpC eine Nor- 
maltypusgamete, in welcher ein Chromosom fehlt, bezeichnen soll. 


DIE ZYGOTENBILDUNG BEI SELBSTBESTAUBUNG. 


Wenn wir die obige Symbolik zur Formulierung der Erbformeln 
heranziehen, muss der Verlauf der Zygotenbildung bei Selbstbestaubung 
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sich ungefahr so gestalten, wie es in den Schemen A und B dargelegt 
ist. Bei der Ausarbeitung dieser Schemen wurden die bereits ver6ffent- 
lichten (1922) Kreuzungsuntersuchungen, soweit sie reichen, beriick- 
sichtigt. _Danach wird vorausgesetzt, dass simtliche mannliche Ga- 
meten mit simtlichen weiblichen Gameten lebensfaihige Zygoten in 
gleichen Zahlenverhiltnissen liefern. Ubrigens sind beide Schemen 
analog und unterscheiden sich nur darin, dass der Faktor U in A an 
den Coinpactumtypus und in B an den Normaltypus gebunden ist. 


Schema A. 
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Wenn die Annahme gemacht wird, dass ein Hemmfaktor, ein U, 
in dem bei der Bildung des Compactumgens ausfallendem Chromosom 
lokalisiert ist, dann sollten die Bastarde vom Typus A um ein U we- 
niger haben wie die Bastarde vom Typus B. Dieses Verhaltnis kommt 
in den Spaltungsschemen dadurch zum Ausdruck, dass in die Normal- 
typusgameten 2 U-Faktoren hineingelegt werden, wahrend die Com- 
pactumgamete nur 1 U-Faktor enthalt.. Leider wird die Zahl der U- 
Faktoren durch die Koppelungen verdeckt, so dass man nicht zuver- 
lassig feststellen kann, ob einer oder mehrere Faktoren gegenwartig 
sind. Worin besteht aber diese eigenartige Koppelung? 
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In der Nachkommenschaft nach Kreuzung A, in welcher U mit einer 
Compactumgamete eingefiihrt wird, erhalt man auf 8 Gameten, dic 
gleichzeitig Compactum und U enthalten, 1 Gamete in der Compactum 
und u zusammen vorkommen. Umgekehrt liefert Kreuzung B, in welche 
u mit einer Compactumgamete eintritt, 8 u SpC auf 1 U Spc. 
Wenn nun aber die Entstehung der Compactumanlage auf den Wegfall 
eines Chromosoms zuriickzufiihren ist, dann kann hier keine Rede von 
Faktorenkoppelung im MorGan’schen Sinne sein. Die Erklarung muss 
wahrscheinlich, in Analogie mit BLAKESLEE’s purpur-weissen Poin- 
settia-Heterozygoten, darin zu suchen sein, dass die hier implicierten 
Chromosomen bei der Gametenbildung nicht frei mendeln, sondern, 
z. B. innerhalb der Gruppe, welche das wegfallende Chromosom ab- 
gegeben hat, die Tendenz zeigen, wahrend der Reduktionsteilung zu 2 
und 3 zusammen zu verbleiben, in derselben Stellung in der sie zusam- 
men in die Kreuzung eingetreten sind. 

Eine ahnliche Auswechslung von Chromosomen innerhalb der- 
selben Gruppe, welche hier von unbegrannt Compactum zu begrannt 
Compactum fiihrt — vom Spaltungsmodus A zum Spaltungsmodus B, 
oder in Gametensymbolen ausgedriickt, von U SpC zu u SpC und um- 
gekehrt — kann auch als von U SpC zu UNC heriiberleitend angenom- 
men werden. Es liegt nahe, falls diese Deutung richtig ist, die Ursache 
des Umschlagens in den Spaltungszahlen der Speltoid-Heterozygoten 
(Nitsson-EHLE 1921, LinpHaRD 1922) in einem entsprechendem Verhal- 
ten zu suchen. 

Uber die in den Spaltungsschemen vorausgesetzte Heterogamie will 
ich nur noch erwahnen, dass eine Wahrscheinlichkeit fiir ihr Vorhan- 
densein besteht. Nur fortgesetzte Untersuchungen k6nnen zeigen, 
ob auch hier mannliche Gameten von der Formel ¢ NC gebildet wer- 
den, derart dass Squarehead-Heterozygoten vom Typus Sp NC, wie 
sie aus einer anderen Serie bekannt sind, zu Stande kommen k6énnen. 
Diese provisorischen Spaltungsschemen kénnten zu einer Reihe anderer 
Fragestellungen Anstoss geben; auf diese naher einzugehen wiirde hier 
aber zu weit fiihren. 


DER VERGLEICH ZWISCHEN DEN BERECHNETEN UND 
DEN GEFUNDENEN RESULTATEN. 


Zum Schluss ist in Tab. 5 ein Vergleich zwischen den auf Grund 
der Spaltungsschemen berechneten Zahlen und den in F, und F; ge- 
fundenen Resultaten angestellt. Soweit die Untersuchung reicht und 
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bei dem Grade der Zuverlassigkeit den die Untersuchung im Felde, 


angesichts der erwahnten so starken Lichtung des Pflanzenbestandes, 
wie sie stattgefunden hat, bieten konnte, ist die Ubereinstimmung 


TABELLE 5. 


zwischen Voraussetzungen und Resultaten so gut, wie sie zu erwarten 


Vergleich zwischen den berechneten Zahlen und den 
gefundenen Resultaten. 
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Es sind aber noch mannigfache Untersuchungen zur 


der nétigen Sicherheit in der Beurteilung der Resultate nétig. 
schwache der Untersuchungen liegt darin, dass die begrannten Square- 


headpflanzen aus F, im J. 1921 gar nicht ausgesat wurden. 
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aber nach den vorliegenden Resultaten angenommen werden, dass 


in Kreuzung A fast alle dem Normaltypus zufallen, in Kreuzung B 
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aber Squarehead-Heterozygoten sind. Zur Stiitze dieser Auffassung 
kann angefiihrt werden, dass die begrannten Squareheadpflanzen in der 
B-Reihe deutlich kleiner und schwacher wie die unbegrannten waren. 
Die in Klammern gesetzten Zahlen sind der Anschaulichkeit wegen 
innerhalb des Phanotypus zu dem sie gehéren, in Ubereinstimmung 
mit den berechneten Zahlen, verteilt. 

Die Squarehead-Heterozygoten in Tab. 1 kénnen in zwei Gruppen 
mit verschiedenen Spaltungszahlen eingeteilt werden; die eine von die- 
sen spaltet auch begrannte Pflanzen ab, die andere erscheint konstant 
unbegrannt. Ahnliche konstant unbegrannte Formen sind in F, nach 
Kreuzung von begrannten Speltoid-Homozygoten X unbegrannten Com- 
pactum-Heterozygoten entstanden (vgl. Nr. 2192 1921, Tab. 25, 1922). 
Der Unterschied zwischen dieser und der in begrannt spaltenden Gruppe 
lasst sich nicht auf Grund des Spaltungsschemas erklaéren, sondern 
bedarf einer naheren Untersuchung. Die Squarehead-Heterozygoten 
stellen im Ganzen eine besonders interessante Serie dar, die allem 
Anschein nach Komplikationen im Spaltungsmodus, sowohl aus der 
Compactum- wie aus der Speltoid-Heterozygotenreihe umfasst. Es 
wiirde hier aber zu weit fiihren auch auf die Eigenschaften dieser 
komplizierten Heterozygote naher eingehen zu wollen. 

In den Tabellen 1—4 wird noch ein Typus unter der Bezeichnung 
Compactum IJ aufgefiihrt, der im Verhaltnis 1 Squarehead : 1 Compac- 
tum-Heterozygote, oder mit einer etwas héheren Squareheadzahl fiir Uu- 
Heterozygoten, spaltet (vgl. auch 1922 Tab. 11). Dieser Typus ist 
auf sein Verhalten bei Kreuzungen nicht naher untersucht worden, 
es darf angenommen werden, dass er aus einer Normalgamete mit 
reduzierter und einer mit voller Chromosomenzahl besteht und dass er 
bei Selbstbestaubung Zygoten nach der Gleichung: 

Q(NC +N) Xd(N)=NCN:NN bildet. 

Der A-Typus, Tab. 1 und 2, gibt 2 Nachkommenschaften dieser 
Art, die die Bezeichnung I a haben, bei welchen U als an die Compactum- 
gamete NC gebunden gedacht werden muss; der B-Typus, Tab. 3 und 
4 gibt 2 mit Ib bezeichnete Nachkommenschaften, bei welchen U 
als an die Normalgamete N gekniipft angenommen werden muss. Es 
miissen aber auch die Uu-Heterozygoten von diesen Compactumtypen, 
wie auf Grund der Kenntnis ihrer Konstitution, die wir von einer 
einzelnen anderen Reihe her haben, angenommen werden muss, ‘ihn- 
liche komplizierte Spaltungen geben wie wir sie fiir die A- und B- 
Reihe besprochen haben. 

In vorliegenden Fallen ist die Speltoidmutation die primiare, die 





Entstehung des Compactumtypus die sekundire Erscheinung; die erstere 
Mutation muss deshalb als Ursache fiir die zweite angenommen werden. 
Schon auf Grund dessen liegt es nahe auch fiir Speltoidmutationen 
die Erklarung in Chromosomenkomplikationen und nicht in Fakto- 
renmutationen zu suchen. Umfassende Untersuchungen sind noch er- 
forderlich, bis der Fall ganz klar vor uns liegt; es darf aber auch 
erhofft werden, dass eine erschépfende Erforschung der in verschie- 
denen Speltoidreihen vorkommenden Komplikationen einen wesent- 
lichen Beitrag zum _ Verstiindnis: der Genetik des Weizens liefern 


wird. — 


SUMMARY. 


In offspring of the Normal type heterozygous Speltoid mutants 
appear, from this, again, Compactum heterozygotes mutate, in the 
progeny of which Squarehead heterozygotes appear. According to the 
results from reciprocal crosses the relation between these mutants can 
be symbolised thus: N X N= Normal type; Sp X N = Speltoid he- 
terozygote; SpC X N==Compactum heterozygote and Sp X SpC = 
Squarehead heterozygote (LinDHARD 1922). 

In the three last named heterozygotes the Normal, Speltoid and 
Compactum types form a kind of triangle not to be explained by mul- 
tiple allelomorphism, for the hybrid between any two of these three 
types can segregate the third in heterozygous condition. 

Preliminary investigations (by Dr. @. WinGE) of the cytology of 
these mutants lead to the presumption that the Squarehead heterozy- 
gote Sp SpC and the Compactum heterozygote SpC N have only 41 
instead of 42 chromosomes in the somatic cells. Accordingly the Com- 
pactum gamete SpC should contain only 20 instead of 21 chromosomes 
and consist of a Speltoid gamete lacking a certain chromosome. When 
this is finally established, the problem of the triangle will be partly 
solved. 

Compactum heterozygotes, which are heterozygous in the factor 
for awns also, segregate awned and awnless offspring in different 
ratios from the two different crosses: 

A =awnless Compactum X awned Normal type, and, 

B=awned Compactum X awnless Normal type, or 
(when U = awnless and u—awned) A = USpC X uN. According to 
the ratio of awned offspring this hybrid should produce about 8 ga- 
metes with the composition USpC to 1 uSpC. Conversely B = uSpC X 





2 E. LINDHARD 
UN produce about 8 uSpC:1 USpC gametes. Reciprocal crosses give 
alike results. 

This linkage between the factor U and the missing of one chromo- 
some (which brings about the Compactum type) can be explained in 
accordance with the behavior of BLAKESLEE’S purple white Poinset- 
tia mutant of Datura Stramonium, if we presume that some chromo- 
somes brought in together by the crossing do not give random assort- 
ment by disjunction but more frequently follow each other to the same 
pole and less frequently separate and: go to opposite poles. (BLAKESLEE 
1922, p. 24—25). 
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is: aufmerksame Betrachtung einer Anzahl von Fingerabdriicken 
wird bald zeigen, was auch von friiheren Forschern (WHIPPLE, 
SCHLAGINHAUFEN) erwahnt worden ist, dass die in der Identifikations- 
praxis beniitzte Typen-Einteilung der Papillarmuster fiir ihre natiir- 
liche Formenverwandtschaft keinen vollgiiltigen Ausdruck gibt. 

Man findet in Wirklichkeit alle Uberginge zwischen Wirbeln und 
Schleifen (Fig. 1, nr. 1, 3, 4, 5), zwischen Schleifen und Bogen (Fig. 1, 
nr. 11—15). Auch kann man Bilder finden die von Wirbeln direkt 
in Bogen wuberfihren. 

Zur selben Zeit wird man auch bald finden, dass der ganze 
Bauplan der Papillarmuster recht verschieden sein kann. Neben brei- 
‘ten Mustern mit cirkuldren Wirbeln und mehr cder weniger transver- 
sal verlaufenden Schleifen- und Bogenlinien (Fig. 1, nr. 1—3, 10—15), 
wird man auch andere mit schmalen, elliptischen Wirbeln, und mit 
Schleifen und Bogen finden deren Linienverlauf eine annahernd verticale 
(longitudinale) ist (Fig. 1, nr. 6—9). Auffallend ist dabei, dass cir- 
culare und elliptische Muster nicht gleichmassig miteinander gemischt 
sind, sondern dass die elliptischen Muster (»Simiadentypus», KoLLMANN, 
»Fig. tensae», SCHLAGINHAUFEN) nur bei relativ wenig Personen und 
zwar, innerhalb bestimmter Familien, gefunden werden, bei jeder Per- 
son aber meistens in so grosser Anzahl, dass die Fingerabdriicke solcher 
Personen dadurch vollig charakterisiert werden. 

Sowohl bei der breiten, circulaéren, wie bei der elliptischen Form 
des Musters kann man das Auftreten von Doppelschleifen wahrneh- 
men, die mehr oder weniger deutlich spiralig um einander gewunden 
sind (Fig. 1, nr. 9—10). — Beide Doppelschleifen sind aber nicht im- 
mer gleich gut entwickelt; auch hier finden wir alle Uberginge zwi- 
schen voll entwickelten Mustern, die in der praktischen Klassifikation 
als Wirbel bezeichnet werden, und auf der anderen Seite weniger 
entwickelten, dié als Schleifen oder sogar als Bogen charakterisiert 
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werden miissen; die Tendenz zur Doppelschleifenbildung asst sich 


doch auch in solchen Mustern deutlich erkennen. 


Auch hier ist es 


auffallend, wie man, um eine fortlaufende Reihe von Ubergangs-Bildern 
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Fig. 1. Beispiele verschiedener Typen von Papiilarmustern der Finger. Nr. 1—4, 6—8 u. 9—10 wer- 
den in der praktischen Dactyloscopie als Wirbel, Nr. 5, 8 u. 11—14 als Schleifen und Nr. 12 als 
Bogen hezeichnet. Die Klassenwerte beider Seiten sowie der quantitative Wert des Papillarmusters 
sind iiberall angegeben. Auch der Bauplan des Musters ist jedesmal mit C (cirkular), E (elliptisch) 
oder M (median) angedeutet; eine Tendenz zur Doppelschleifenbildung wird ausserdem mit T bezeichnet. 
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Eindruck gemacht, dass fiir die Papillarmuster jeder einzelnen Person 
eine bestimmte genotypische Anlage zu Grunde liegt, deren phano- 
typische Entwicklung aber auf den verschiedenen Fingern sich ver- 
schieden gestaltet. 

Zweitens haben sie mir auch gelehrt, dass eine solche genoty- 
pische Anlage keineswegs einfach sein kann, sondern dass der Bauplan 
(cirkulare oder elliptische Form, Tendenz zur Doppelschleifenbildung ) 
einerseits von der mehr oder weniger vollen Entwicklung, dem quanti- 
tativen Wert eines Musters andererseits, getrennt werden muss. 

Die Erblichkeit der hier erwihnten Komponenten der Papillar- 
muster ist an einem Material von ca. 200 Individuen, die vielfach 
in Familiengruppen zusammengehoren, von mir untersucht worden. — 
In dieser Mitteilung sollen jedoch nur die Resultate in bezug auf den 
quantitativen Wert kurz er6értert werden, indem ich fiir den Bauplan 
nur bemerken méchte, dass sowohl die Form (cirkular (C) oder ellip- 
tisch (E)) als auch die Tendenz (T) zur Doppelschleifenbildung sich 
als unabhangig erblich erwiesen haben. 

Der quantitative Wert eines Papillarmusters ist zwar bei der 
iiblichen Einteilung in Bogen, Schleifen und Wirbeln tiberall schon 
in Betracht gezogen worden. Diese Einteilung ist aber, selbst wenn 
die ganze Reihe von »Varietiten» mit hinein gezogen wird, doch nicht 
fein genug um fiir die vielen Uberginge einen exakten Ausdruck zu 
geben. Ein Vergleich, nicht nur zwischen einzelnen Fingern, sondern 
zwischen Individuen, d. h. zwischen Gruppen von je 10 Fingern, wiirde 
mit der jetztigen Klassifizierung kaum médglich sein. 

Ich habe daher den Versuch gemacht, den quantitativen Wert 
der Papillarmuster in Zahlen auszudriicken, indem ich dieselbe Me- 
thode weiter entwickelt habe, die fiir die Gruppeneinteilung der Schlei- 
fen in der praktisch gebrauchlichen Klassifikation schon Anwendung 
gefunden hat, — néimlich das Zdhlen von Papillarlinien zwischen dem 
Delta und dem Zentrum auf jeder der beiden Seiten eines Musters 
(Siehe Fig. 1, nr. 1—15). 

Jede Seite eines Musters kommt so in eine gewisse Klasse zu 
stehen, indem KI. 10 die grésste Entfaltung des Musters mit mehr als 
20 Linien zwischen Delta und Zentrum reprisentiert; Kl. 0, auf der 
anderen Seite, bedeutet, dass iiberhaupt kein Delta existiert. Der Mittel- 
wert der beiderseitigen Klassen wird) dann als der quantitative 
Wert eines Papillarmusters bezeichnet. Durch Summierung dieser 
Werte von allen 10 Fingern findet man so zuletzt auch den indivi- 
duellen quantitativen Wert. 
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Die Klassenwerte eines Individuums werden danach zwischen 0 
(Bogen auf allen Fingern) und 100 (voll entwickelte Wirbel auf allen 
Fingern) variieren k6nnen. 

Bevor ich zur Besprechung der Frage iiber die Vererbung des 
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Fig. 2. Familientafel mit Bericksichtigung der Papillarmuster samtlicher Finger. 
Die Individuen sind, in der im »Inst. f. Arvelighetsforskning» gebrauchlichen Weise, 
mit Dezimalziffern bezeichnet, die fiir jedes Individuum seine Stellung innerhalb der 
hier demonstrierten Fam. 4 vollauf charakterisiert. 

Fiir jedes Individuum sind die Papillarmuster der 10 Finger mit ihren Klassen- 
werten aufgefiihrt worden. Der quantitative Wert des Individuums, durch Sum- 
mierung aller Fingerwerte gefunden, ist jedesmal unten in (-) angefiihrt, wahrend 
oben (unterstrichen) der »korrigierte» quantitative Wert, sowie auch der fiir das 
Individuum charakteristische Bauplan der Papillarmuster angegeben ist. C, Cir- 

cular. T, Tendenz zur Doppelschleifenbildung. 


quantitativen Wertes iibergehe, méchte ich auf einer Familientafel 
(Fig. 2) demonstrieren, wie fiir jedes Individuum nicht nur die Merk- 
male des Individuums, sondern auch die quantitativen Werte simt- 
licher 10 Finger tibersichtlich eingetragen werden kénnen. Wer mit 
dieser Arbeitsmethode erst vertraut worden ist, kann sich aus den fir 
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jede Person zusammengestellten Zahlen sogleich von den Hauptlinien 
aller Papillarmuster ein recht klares Bild machen. 

Man sieht auf den Familientafeln fiir jedes Individuum zwei nicht 
sehr verschiedene Zahlenangaben fiir den quantitativen Wert. Die 
eine Zahl, in (_ ), ist direkt durch Summierung aller Klassenwerte 
der Finger erhalten; die andere Zahl, unterstrichen, ist der, unter 
Riicksichtnahme auf einer sehr charakteristischen Verschiedenheit 
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Fig. 3. Kurve der Verteilung von 1250 Fingern, nach den quantitativen Werten 
ihrer Papillarmuster geordnet. 


aller zehn Finger mit bezug auf die statistische Verteilung der Papillar- 
mustertypen, korrigierte quantitative Wert des Individuums. Fir 
jeden Finger ist, unter 125 Individuen, zuerst der Durchschnittswert 
berechnet; dieser Wert von Dig. II der rechten Hand ist dann den 
andern Fingern gegeniiber als Einheit betrachtet worden, und so ist 
fiir jeden einzelnen der iibrigen Finger ein Korrektionsfaktor berechnet, 
womit sein Wert vor der endgiiltigen Summierung jedesmal multi- 
pliziert werden sollte. 
Hereditas IV. 
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Es ist diese Korrektion in meinen Familientafeln tiberall aus- 
gefiihrt worden. Es zeigt sich indessen, dass der Unterschied zwischen 
korrigiertem und unkorrigiertem quantitativen Wert der Individuen 
iiberall recht klein ist, so dass er fiir die Vererbungsfragen wohl kaum 
in Betracht kommen wiirde. Fiir jeden einzelnen Finger kann die 
Korrektion jedoch einen recht hohen Betrag zeigen, und fiir einen 
Vergleich zwischen Fingern wiirde sie unentbehrlich sein. Beim Sum- 
mieren aller Werte eines Individuums werden aber die Unterschiede 
der einzelnen Finger in auffallender Weise ausgeglichen. 

Dieses Ausgleichen der grossen und anscheinend regellosen Unter- 
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Fig. 4. Kurve der Verteilung von 175 Individuen nach ihren quantitativen Papil- 
larmusterwerten geordnet. Zum Vergleich, gestrichelt, die Binomialkurve. 


schiede der Finger, wenn man von einer Betrachtung derselben zu 
einer Untersuchung der quantitativen Werte der Individuen iibergeht, 
lasst sich vielleicht noch klarer durch Kurven demonstrieren. 

Die quantitativen Werte aller Finger von 125 Individuen (9 : 1250 
Finger) geben eine recht unregelmiassige Kurve (Fig. 3) mit einem 
hohen Maximum iiber den Werten 3,5—4,5 (Schleifen), ein anderes, 
viel weniger hohes, tiber den Wert 9 (Wirbel). Zwischen diesen 
beiden Maxima sieht man iiber den Wert 6 ein tiefes Minimum. 
Die Kurven von Fingern der rechten und der linken Hand derselben 
Individuen zeigen einen Ahnlichen Verlauf. 

Nach einer solchen Betrachtung der quantitativen Werte ein- 
zelner Finger wirkt die entsprechende Kurve der Individuen (Fig. 4) 
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iiberraschend. Diese Kurve zeigt wohl auch noch zwei Maxima, die 
einander aber sehr gendhert sind, und zwischen denen sich auch kein 
tiefes Minimum befindet. Sonst nahert sich die Form der Kurve in 
auffallender Weise derjenigen der Binomialkurve. Ich habe auch guten 
Grund zur Annahme, dass der doppelte Gipfel der Kurve auf einer Un- 
vollkommenheit der Klasseneinteilung hinsichtlich der gréssten Schleifen 
beruht, — und dass daher die Ubereinstimmung mit der Binomialkurve 
noch grésser sein wiirde. 

Die verschiedenwertigen Fingermuster sind allem Anschein nach 
nicht regellos auf die Individuen verteilt, sondern jedes Individuum 
reprdsentiert mit Bezug auf seine Papillarmuster einen bestimmten 
quantitativen Wert; nur innerhalb der diesem Werte gesetzten Grenzen 
diirfen die einzelnen Muster variieren. 

Die grosse Mehrzahl der Individuen reprasentiert mit Bezug auf 
ihre Papillarmuster, wie die Kurve zeigt, einen mittleren quantitativen 
Wert. Die héheren, sowie die niedrigeren Werte werden von einer 
zu beiden Seiten symmetrisch abnehmenden Anzahl Individuen ge- 
tragen. Die extremen Werte 0 und 100 wiirden daher bei einer 
verschwindend kleinen Anzahl Individuen zu erwarten sein. 

Schon die Tatsache, dass der individuelle Wert 0 (einfache Bo- 
gen auf allen 10 Fingern) in meinem Material bei zwei Briidern ge- 
funden worden ist und dass auch ganze Familiengruppen mit auffallend 
niedrigen quantitativen Werten der Papillarmuster gefunden wurden, 
wahrend zur selben Zeit zwei Individuen deren Papillarwerte ungewohn- 
lich hoch waren (zwischen 90 und 100 liegen) auch nahe verwandt 
sind, — schon diese Tatsachen wiirden ein starkes Indizium reprasen- 
tieren, dass hier ein erblicher Charakter vorliegt. 

Dieser Eindruck wird durch eine Betrachtung der verschiedenen 
Familien-Gruppen noch stirker. Der leichteren Ubersicht halber ist 
jede Familie (Elternpaar mit Kindern) auf horizontale Linien aufge- 
tragen, jedes Individuum an einer, den quantitativen Wert desselben 
bezeichnenden Stelle (Fig. 5). 

Man sieht, wie in einer ganzen Reihe von Fallen die quantitativen 
Werte der Kinder zwischen, oder auch etwas ausserhalb denen der 
beiden Eltern sich einstellen, und zwar oft gleichmassig tiber die ganze 
Linie der betreffenden Generation verteilt. Ein solches Auftreten eines 
erblichen Charakters deutet auf Polymerie der Erbfaktoren hin, was 
auch mit der symmetrischen Kurve der untersuchten Population wohl 
tibereinstimmen wiirde. 

Es gibt aber in meinem Material auch einige Familien, wo die 
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Fig. 5. Schematische Darstellung der individuellen Papillarmusterwerte innerhalb 
einer Reihe Familiengruppen. Beide Eltern (co u. 9) sind, in jeder Familie, auf 
einer horizontalen Linie an denjenigen Stellen eingetragen, wo sie ihren quantitativen 
Werten nach hineinpassen.* Die Werte der Kinder sind in derselben Weise je- 
desmal auf die untere horizontale Linie aufgetragen, wahrend die fiir 5 polymere 
Faktorpaare berechnete maximale Variation der Kinder durch gestrichelte Linien 
angedeutet wird. — Wo die Eltern, oder Eines von beiden, auch Geschwister haben, 
deren Papillarmusterwerte bekannt sind, da sind dieselben auf eine diinne horizon- 
tale Linie oberhalb der Elternlinie aufgetragen. An einer Stelle (Fam. 1, 4) sind auch 
die untersuchten Enkel mit ihren Werten auf eiaer Linie unterhalb der Kinder- 
linie aufgetragen. 
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Abweichung im quantitativen Wert der Papillarmuster zwischen Eltern 
und Kindern recht bedeutend erscheint (z. B. Fam. 1, 46, Fig. 5). Um 
zu priifen, ob auch diese Falle durch eine Annahme von polymeren 
Erbfaktoren erklart werden kénnen, musste man auch die Anzahl 
der polymeren Faktorpaare kennen, um dann fiir jeden einzelnen 
Fall die zu erwartende Variationsbreite berechnen zu k6énnen. 

Um hier auf sicherem Boden weiter zu kommen, miisste man aber 
eine hinreichend grosse F.,-Generation haben, um die Zahl der recessiven 
oder dominanten Homozygoten bestimmen zu kénnen. Dies wire 
aber bei menschlichem Material ausgeschlossen, und eine wissenschaft- 
lich sichere Bestimmung der Anzahl der polymeren Erbfaktoren, die 
zusammen den quantitativen Wert der Papillarmuster bewirken, wird 
sich wohl nie ausfiihren lassen. 

Um jedoch meine Arbeitshypothese weit genug auszubauen, um 
alle Einzelfalle meines Familienmaterials kontrollieren zu k6énnen, 
habe ich in einem grossen von mir statistisch untersuchten norweg- 
ischen Material von 24,518 Individuen die Anzahl derjenigen Indi- 
viduen bestimmt, deren Papillarmuster extreme quantitative Werte, 
0 oder 100, zeigen. Diese grosse Population wiirde ebenso wie die 
kleine von mir untersuchte, sehr wahrscheinlich eine der Binomialkurve 
ihnliche Kurve bilden. Beide Populationen stimmen namlich mit 
Bezug auf das zahlenmissige Auftreten der Papillarmuster-Typen auf 
den einzelnen Fingern sehr wohl iiberein. 

Es gibt unter den _ statistisch untersuchten 24,518 Individuen 
deren 26 mit einem quantitativen Wert 0, und auf der anderen Seite 
28 Individuen mit dem Wert 100. Dies wiirde aber in einer bino- 
mialen Kurve 1: 943, oder recht nahe 1: 1,024 heissen, was eben 
die Kurve von 5 polymeren Faktoren reprisentieren wiirde. 

Unter dieser hypothetischen Annahme von 5 Faktorpaaren, deren 
Wirkung als gleich gross und als cumulativ vorausgesetzt worden 
ist, sind nun auch alle in meinem Familien-Material vorkommenden 
Einzelfalle kontrolliert worden. Fiir jede derselben ist die maximale 
Variationsbreite berechnet, und auch in die Tafeln eingetragen worden. 
Ein Vergleich mit den empirisch gefundenen Werten der Kinder zeigt, 
mit einzelnen hier nicht zu besprechenden Ausnahmen, dass dieselben 
innerhalb der berechneten Variationsgrenzen liegen, wenn auch die 
Abweichung zwischen Eltern und Kindern recht bedeutend zu sein 
scheint. 

Die hier dargestellte Uberlegung, die wohl nicht sicher genug ist, 
um eine bestimmte Anzahl der polymeren Faktoren endgiiltig festzu- 
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stellen, wird doch fiir die Annahme eine wichtige Stiitze abgeben, dass 
der quantitative Wert der Individuen mit Bezug auf ihre Papillar- 
muster von polymeren Erbfaktoren bestimmt wird. 

Zuletzt méchte ich noch ein Paar Worte iiber die Papillarmuster 
identischer Zwillinge hinzufiigen. Mein Material ist nicht gross, nur 
11, oder vielleicht 14 Paare umfassend. Es ist aber schon gross genug 
um als Kontrolle meiner oben dargestellten Schliisse tiber die Verer- 
bung zu dienen. 

Die quantitativen Werte der Papillarmuster stimmen bei Zwillingen 
bedeutend besser iiberein als bei Geschwistern im allgemeinen, wenn 
sie auch nur in einem Fall als identisch gefunden wurden. Identisch sind 
ja indessen auch nicht die Werte der beiden Hande eines Individuums, 
und gréssere Ubereinstimmung wire natiirlich nicht fiir die identischen 
Zwillinge zu erwarten als fiir die rechte und linke Hand eines Menschen. 
— Es ist jedoch hier von grossem Interesse, dass die Korrelation 
zwischen den quantitativen Werten beider zu einem Paar gehdérigen 
Zwillinge derjenigen von beiden Handen einzelner Individuen viel naher 
steht, als der zwischen willkiirlich zusammegestellten Geschwisterpaaren. 
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SOME REMARKS ABOUT THE DISTANCE 
BETWEEN THE GENES IN DROSOPHILA 
MELANOGASTER 


BY DANIEL ROSEN 
KLIPPAN, SWEDEN 





i /- epoch-making theory formulated by Morgan and his co- 
workers BripGes, MULLER, STURTEVANT a. 0. to explain the 
coupling-behaviour of the genes in Drosophila melanogaster may now 
be said to be generally accepted among geneticists. GOLDSCHMIDT 
(1917), however, has recently attacked it, and CasTLeE (1919) has later 
tried to formulate a new theory to explain the phenomena of coupling. 
In the following an attempt is made to add a few remarks on the 
distance between the genes in the chromosomes. 

It has been shown by Morgan and his co-workers that the genes 
in Drosophila melanogaster are placed in a row in a definite order, 
and that this order always remains the same at crossing over. A gene 
seems therefore capable of combining only with two genes, one of 
higher place number in the chromosome and one of lower place number. 
Thus the interchange of chromosome parts can only take place 
belween corresponding groups of genes. CAsTLE, in his attack on the 
MorGaN theory, emphasizes among other things that a purely mecha- 
nical theory cannot explain this behaviour. It seems necessary to 
assume the play of certain forces in order to reach an understanding 
of the interchange of chromosome parts in the above mentioned 
manner. WEINSTEIN (1918, pag. 149) seems to allude to something 
similar in the following: »If, therefore, the determinations of coin- 
cidence in this paper are valid and comparable with each other, they 
seem to show, that the twisting of the chromosomes during crossing 
over is loose; or, if it is tight, that the distance between the places 
of crossing over depends on other conditions than the mere tension 
due to twisting». 

FeperLeY (1913) explains the peculiar phenomena seen in the 
Pygaera bastards on the basis of the assumption that the conjugation 
of the chromosomes fail to appear because of lacking affinity, It 
seems therefore permissible to make the assumption that affinity plays 
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an important réle in the interchange of the specific genes in the 
chromosomes, and that affinity controls crossing over at the places 
of contact during synapsis — the stage of crossing over according 
to MorGan. 

It has already been held forth that the genes are placed behind 
one another in a row. Granted that the genes, or the chromosome 
parts of the genes, possess a marked, mutual affinity the assumption 
lies close at hand that they also are mutually arranged according to 
their degree of affinity. A certain distance between them is then to 
be expected. Assuming a difference in affinity between different 
genes the question, however, may be raised if not the different 
»distance» between contiguous genes may be replaced by the assump- 
tion of different degrees of affinity but identical distances between 
the genes. Instead of assuming the distance between two genes to 
be two times the distance of a second pair the assumption may be 
made that the distances are identical, while the difference of affinity 
between the two first mentioned genes is two times the difference of 
affinity between the two latter. It is then to be expected that the 
two first mentioned should be more loosely connected allowing a force 
of the magnitude X to break them apart, while a force of the 
magnitude 2 X is required to break the latter ones. We will assume 
that the genes A and B, C and D are placed in a row behind one 
another and that the distances between them are identical, while the 
differences in affinity between them are such that for breaking of 
the combination between C and D the force X is required, for breaking 
of the combination between B and C the force 2 X is required and 
for breaking of A and B the force 3 X is needed. Granted that these 
forces are at work upon one or the other combination at different 
moments the following results are obtained: 


1. In case of a force X working upon the combination CD breaking 

2. » p> XX » » Be no breaking 
3. » » x » » AB no » 

4, » y 2a » » cD breaking 

5. » » 2X » » BC » 

6. » » 2X » » AB no breaking 
a. » » Sa » » cD breaking 

8. » » 3X » » BC» 

9, » » 3X - » » AB » 


We thus obtain breaking of the combination CD in 3 cases, of 
the combination BC in two cases, and of the combination AB in one 
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case. If now in these cases the contact of the chromosomes takes 
place at corresponding points, e. g. between AB and Ab, between 
BC and be and between CD and cD the assumption must be made 
that the number of crossing over at the three points will take place in 
the relation 1:2:3. Instead of assuming the percentage of crossing 
over between contiguous genes to be proportional to »the distance» 
between them the presumption may be made that the distance between 
the different genes is the same in all the cases, and that the percentage 
of crossing over is proportional to the difference of affinity between 
the genes. 

The hypothesis developed above bears resemblance in some 
points to the view expressed by GoLpscumipT as to the »distance» 
between the genes. GoLpscumipT (1917, pag. 83) writes as follows: 
»Er (Moreéan) sieht in den unbekannten, quantitativ bestimmten Kraften 
des Austauschs eine entsprechende Entfernung der Faktoren im 
Chromosom. Es ist aber doch klar, dass man jede Proportion geo- 
metrisch als Entfernungen auf einer Geraden darstellen kann. Wenn 
diese Darstellung also in gegebenen Fall stets mit Tatsachen iiber- 
cinstimmt, so beweist das nicht etwa, dass nun wirklich Entfernungen 
auf einer Geraden hinter der Erscheinung als Ursache stehen, sondern 
es beweist nur, dass irgend welche Krafte im Spiel sind, deren rela- 
tiven Effekt als Entfernungen auf einer Geraden dargestellt werden 
konnen». 

The percentage of crossing over between A and C (B being pre- 
sent) equals the sum of the percentage of crossing over between 
A and B and C. The percentage value may, howevers be less than 
this sum if B is absent, as the degree of affinity between A and C may 
either equal the sum of the affinity degrees between A and B and B and 
C, or it may: be less than this sum. Corresponding phenomena are not 
unknown in Drosophila melanogaster. Whether or not these pheno- 
mena may become better explained on the basis of the above developed 
hypothesis cannot yet, however, be ascertained. 


SUMMARY. 


It has been shown by MorGan and co-workers that the genes in 
Drosophila melanogaster are situated in a row behind one another in 
a definite order. It is believed that the distance between contiguous 
genes is different, and that the different number crossing over obtained 
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between these genes depends upon this circumstance. However, 
according to the writer, the assumption may be made that the distance 
between contiguous genes always remains the same, and that they 
are more or less loosely combined on account of different degrees of 
affinity. The different percentages of crossing over obtained may be 
due to differences in degree of affinity between the different genes. 


to 
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UBER EINEN FALL VON KOPPELUNG UND 
FREIE KOMBINATION BEI ERBSEN 


VON C. HAMMARLUND 
WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 
(Vorlaufige Mitteilung) 





M Sommer 1918 wurden fiir praktische Zwecke eine grosse Anzahl 
Kreuzungen zwischen verschiedenen Erbsen-Pedigreen ausgefiihrt. 
Unter diesen waren auch einige, iiber die ich hier kurz berichten moéchte. 
Eine Pedigree, mit der Parzellennummer 306—18, ist eine Pisum 
sativum saccharatum, die von den gewéhnlichen Zuckererbsen durch 
goldgelbe Hiilsen, blassgelben Kelch, Blattstiele, Blattrippen, Ranken 
und Stengel sich unterscheidet. Im folgenden wird diese Sorte als mit 
weissen Bliiten und gelben Hiilsen bezeichnet. 

Eine andere Pedigree, mit der Parzellennummer 460—18, ist eine 
Pisum arvense saccharatum, deren Kennzeichen, die hier in Betracht 
kommen, die gewohnlichen fiir die Art charakteristischen sind, d. i. 
violette Bliiten und griine Hiilsen. , 

Kreuzung A. 306—18 X 460—18. 

Die Mutterpflanze hatte weisse Bliiten und gelbe Hiilsen, die Vater- 
pflanze violette Bliiten und griine Hiilsen. 

F, (1869—19) hatte 10 Pflanzen mit violetten Bliiten und griinen 
Hiilsen. ; 

F, zeigte eine regelmassige Spaltung nach 9:3:3:1, wie aus 
Tabelle 1 ersichtlich. 

Die gefundenen Spaltungszahlen stimmen sehr gut mit den berech- 

neten tiberein: 
186,75 4- 9,01 (D/m + 0,8) : 62,25 + 7,11 (D/m — 0,3) : 62.25 ++ 7,11 
(D/m — 0,6) : 20,75 -- 4,41 (D/m — 0,2) 
was, da alle Abweichungen innerhalb des Spielraumes des Mittelfehlers 
liegen, beweist, dass die Eltern sich von einander in zwei unabhdngig 
spaltenden Erbfaktoren unterscheiden. 

Die reziproke Kreuzung wurde auch ausgefiihrt, ging aber in F, 

verloren. 
Kreuzung B. 306—18 X 460—18. 
Die Mutterpflanze war dieselbe wie in Kreuzung A. Die Vater- 





1 





RS ERROR AE 


C. HAMMARLUND 














| 


TABELLE 1. F, von Kreuzung A. 


Anzahl Pflanzen mit 





























" : viol. viol. weissen | weissen | Summe 
cae Bliiten | Bliten | Bliiten | Bliiten | paanzen 
grinen gelben grinen gelben 
Hiilsen Hiilsen Hiilsen Hilsen 
ESOS BO So. caiwcsasecesesssseaceces 40 13 13 5 vp 
US CUES: VS a 10 3 3 1 17 
SU UE OR ee 64 13 18 2 97 
<U)9 Le | Dene eee 21 9 6 4 40 
SSO (os pecuwlecduaceuescesscenes 10 3 2 1 16 
20k Ue ae pee ar 31 10 8 6 55 
SE = ee 5 2 Z — 9 
ES ON). 2. cacuuseessesrectnresensee 6 a 3 1 15 
RBS T ae cosa ck cl cu staycbnacsesesees 3 1 1 -- 5 
20 eee eer ere 4 1 | 2 — 7 
Summe 194 60 58 20 332 


pflanze war nicht dieselbe, stammte aber aus derselben Mutterpflanze 
wie die Vaterpflanze in Kreuzung A und war von dieser morphologisch 


nicht zu unterscheiden. 


Die F,-Parzelle (1869—19) hatte 13 Pflanzen, alle mit violetten 
Bliiten und griinen Hiilsen wie in Kreuzung A. 


TABELLE 2. 


F, von Kreuzung B. 











Anzahl Pflanzen ‘mit 
































| 
| . = | viol. | viol. weissen | weissen | Summe 
| Pare. Ne. | Bliiten | Bliiten | Bliiten | Bliiten | ppanzen | 
| | grunen | gelben grinen | gelben 
| Hilsen | Hiilsen | Hiulsen Hilsen 
| 

| RM Ris econdeanceorwnsieatons } 9 — - | 2 11 
ST OW Gist senwsicusseseecesesaece 30 1 1 10 42 
ES Ee | RS eee a nT | 8 —_ — | 1 9 
SS 2 RO er | 16 _— a 6 22 
RSF y a cescsebisseseesaghaeronswse | 27 — | — | 10 37 
110 U=> 4 UR ae eee eee 16 1 1 | r | 25 
TT ae 11 — - 1 * 17 
= | Er 53 - oo | 25 78 
So scsusissspaeutedsassseenecs 11 — — 3 16 
SOA ED aii = sahevasoesnesssvcese 11 — —_ 1 12 
SOS OO cooks cove ccasiesscuorsesss 6 — — 2 8 
RS a iss sivas new nenn ds Sususdecs 16 — 1 1 18 
SOON en) oon oc eese seaesbuskecest 12 _ | 7 20 

Summe| 226 | 2 | 4 83 315 
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In F, zeigte aber die Kreuzung B ganz andere Verhiltnisse als 

Kreuzung A, wie aus Tabelle 2 hervorgeht. 
Kreuzung C. 460—18 X 306—18. 

Eine zu B reziproke Kreuzung, wo also die Mutterpflanze (= Va- 
terpflanze in Kreuzung B) violette Bliiten und griine Hiilsen, die Vater- 
pflanze (= Mutterpflanze in Kreuzung B) weisse Bliiten und gelbe Hiil- 
sen hatte. 


TABELLE 3. F, von Kreuzung C. 



































Anzahl Pflanzen mit 
is tie viol. viol. weissen weissen Summe 
: Bliiten Bliten Bliten Bliten Pflanzen 
griinen gelben griinen | gelben 
Hilsen Hiilsen Hiilsen Hilsen | 
| 

WOE hid) © ones 2 6 23 

GED coiciciiccomincns| © a mi 5 20 

CE iitiiiciciannwncne| _ 1 4 30 

oO! eS 10 a wih 5 15 

Sn ee | 4 wal wa 2 6 | 

i ccniissh coartathtaus | 615 _ — 3 18 | 

SS ae ae fe o> 2 9 | 

EE a incsdinniiercniansine| 8 —- | = 5 13 

nee 1 7, ‘is t | 

INI so ciccsisieisscvvcasecans | 13 3 ms 4 20 | 

i | 9 ae 1 9 12 | 

I io hacctssaccs octaves 9 sins _ 3 12 

I oi vast cunsin ncaa ' 10 ~ _ 3 2 | 

CE iitiinncinn| a1 «= = 7 29 COI 

4171—20 sesseesnepeseseersesseesas | 15 me wes 5 20 | 

I aciiiicsisicecinravinion | 3 - | = at 3 | 

ee | 5 a _ . j 

ON 10 _ = 10 20 | 

I scileicsisicccanseidabienenias | 5 a 1 6 | 
| Summe| 201 | 3 | 4 ™ | me | 


F, (1967—19) mit 19 Pflanzen, die, wie in den vorigen Kreuzungen, 
violette Bliiten und griine Hiilsen hatten. 

Die Spaltung in F, geht aus Tabelle 3 hervor. 

Im Gegensatz zur Kreuzung A, wo zweifellos eine regelrechte 
Spaltung 9:3:3:1 vorliegt, zeigen die in F., von den Kreuzungen 
B und C erhaltenen Zahlen eine relativ hohe Koppelung zwischen den 
Faktoren, welche violette Bliiten und griine Hiilsen bedingen. In dieser 
Koppelung muss n in dem Gametenverhialtnisse n: 1:1: n wenigstens 
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40 sein. Vielleicht ist n = 63, was fiir die Kreuzung B mit der gegebe- 
nen Individuenanzahl einer Spaltung 
233,8 +- 7,76 (D/m — 1) : 2,5 + 1,56 (D/m — 0,3) : 2,5 + 1,56 (D/m 

+ 1) : 76,3-- 7,6 (D/m + 0,9) 

und fiir Kreuzung C einer Spaltung 
206,3 +- 7,29 (D/m — 0,7) : 2,2 + 1,47(D/m + 0,5) : 2,2 + 1,47(D/m 

+ 1,2) : 67,33 -+ 7,14 (D/m + 0,4) 
entspricht, und zeigt dies ja eine gute Ubereinstimmung. 

Da aber der Koppelungsgrad nicht aus den erhaltenen Spaltungs- 
zahlen mit Sicherheit zu bestimmen ist, machte ich im Sommer 1921 
in einem spaltenden Bestande Riickkreuzungen, indem weisse Bliiten— 
gelbe Hiilsen mit violetten Bliiten—griine Hiilsen polliniert wurden. Die 
ganze Arbeit, mehr als 600 Riickkreuzungen, wurde aber von einem 
Hagelsturm zerstért. Kaum besser ging es im vergangenen Sommer, wo 
von mehr als 1500 ausgefiihrten Riickkreuzungen nur ungefahr 400 
Hiilsen reife Samen lieferten, von denen die meisten sehr schlecht ent- 
wickelt waren und die wahrscheinlich nur niedrige Keimfahigkeit be- 
sitzen. Vielleicht muss ich noch einmal Riickkreuzungen machen, ehe 
ich geniigend grosse Zahlen bekomme. Auch in welcher Weise die 
beiden Pflanzen mit violetten Bliiten—griinen Hiilsen, von denen die 
eine in Kreuzung A, die andere in den Kreuzungen B und C angewandt 
wurden, sich verschieden verhalten, beabsichtige ich durch Kreuzungs- 
versuche zu lésen. Hieriiber hoffe ich spater ausfiihrlicher berichten 
zu k6nnen. 



















GERANIUM BOHEMICUM L.xG. BOHEMICUM 
*DEPREHENSUM ERIK ALMQ., EIN GRUN- 
WEISS-MARMORIERTER BASTARD 


VON kK. V. OSSIAN DAHLGREN 
UPPSALA 


(With a summary in English) 





I Svensk Botanisk Tidskrift 1916 beschreibt Erik ALmguistT eine in- 
teressante Subspezies von Geranium bohemicum unter dem Namen 
*deprehensum. Die Pflanze wurde zum ersten Mal im Jahre 1910 bei 
Ekvik, etwa 10 Km. unweit der Stadt Vestervik an der Ostkiiste Schwe- 
dens, gefunden. Der Standort war eine Brandstatte in einem Eichen- 
hain, und die Pflanze erschien als einziges Exemplar zusammen mit 
der Hauptart. Es hat sich herausgestellt, dass die neue Subspezies bei 
Samenvermehrung vdllig konstant ist. Sie unterscheidet sich von der 
Hauptform durch kleinere Samen (Fig. 1 b); diese habe ich ausserdem 
immer deutlich schokoladenbraun gefunden im Gegensatz zu denjenigen 
der Hauptart, wo sie im trockenen Zustand mehr gelbbraun, beinahe 
lehmfarbig und meistens auch mit grésseren oder kleineren dunkel- 
braunen Flecken versehen sind. Bei den Keimblattern (Fig. 3) fehlt 
an den Seiten der tiefe Einschnitt der fiir die Hauptart bezeichnend 
ist (Fig. 2); die Zipfelchen der Laubblatter sind in der Regel nicht so 
zahlreich wie beim Normaltypus und sie sind ausserdem stumpfer; die 
Bliiten sind etwas kleiner als bei der Hauptart und haben rote Narben 
(beim gewéhnlichen Geranium bohemicum sind sie gelblich-griin). 

Durch Mag. phil. Erik Atmouist und Prof. Dr. med. Ernst 
ALMQuIsT, den Entdecker der Pflanze, erhielt ich Samen der neuen 
Unterart und wie die genannten Forscher habe auch ich festgestellt, 
dass sie sich unter mehreren Generationen in jeder Beziehung konstant 
erhalt. Auch habe ich die Hauptart mit *deprehensum polliniert sowie 
umgekehrt und in beiden Fallen ohne Schwierigkeit Samen bekommen. 
Bisher keimten aber leider nur die der ersten Kombination. 

Es kann manchmal eine recht schwierige Sache sein, eine Keimung 
bei Geranium bohemicum zustande zu bringen. Allgemein bekannt ist 
ja sein zufalliges und eigenartiges Auftreten in der Natur. Nach einem 
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Waldbrand oder Reisig- 
feuer wachst die Pflanze 





| hee 

\ ) ® .) 5° manchmal an Orten auf, 
Loe S29) 9 ~ wo sie sonst nie gefunden 
| ‘ee 04 oa worden ist. So° hat, nur 

| @ a 7 . 
~~ @o! 9% . 3 um ein einziges Beispiel 
” = art zu nennen, Ernst ALM- 
’) ba ? ~~ guist (1899, S. 83) einmal 
sage Fd C} ®@~e ® beobachtet, wie die ganze 
2? 4 by Oberfliche eines neugero- 
WG ry deten Ackers, der im Friih- 
nie 4 Ls 4a jahr abgebrannt war, mit 
br _ Keimlingen bedeckt war. 
- - Die Samen k6nnen allem 
a sd Anschein nach sehr lange 


Fig. la und b. — a Samen von Geranium bohe- jn der Erde liegen ohne 
micum; b von Geranium bohemicum “deprehensum. ., 5 releases 5 
ihre Keimfahigkeit zu ver- 

lieren, wahrscheinlich wahrend eines ganzen Jahr- 
hunderts oder noch langer, um dann spater durch 
die Hitze eines Feuers zu neuem Leben erweckt zu 
werden. Auf eine andere Weise wird man das Auf- 
treten der Pflanze nach Feuer schwerlich erklaren 
kénnen. Die schweren Samen haben namlich keine 
Fig. 2. Keimling von besonderen Verbreitungsmittel und gelangen beim 
Geranium bohemicum. Ausschleudern héchstens ein paar Meter von der 
Mutterpflanze*. Briguer (1914, S. 
118) hat auch gezeigt, dass die Samen 
sehr lange ihre Keimfahigkeit’ behal- 
ten. Samen, welche vor dem Ein- 
ordnen ins Herbar (Genf) mit Subli- 
mat behandelt und dann 34 und 36 
Jahre lang dort aufbewahrt worden 
waren, keimten trotzdem ohne 
Schwierigkeit. Selbst habe ich ahn- 
liche Erfahrungen gemacht. Samen, 
Fig. 3. Keimlinge von Geranium bo- welche 1876 (von F. AHLBERG in 
hemicum *deprehensum. Albo, Kirchspiel Aland unweit Upp- 

sala) und 1862 (von N. G. MoE bei 


* Eigentiimlicherweise schreibt Lunpstrém (1892, S. 202) dass es ihm 
trotz langem Beobachten niemals gelungen ist das Ausschleudern der Samen zu 
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Kristiania) eingesammelt und in den Sammlungen des hiesigen Insti- 
tutes in Priparatréhren aufbewahrt waren, haben in diesem Jahr nach 
dreistiindigem Liegen im Wasser von 55° C. sowohl auf Fliesspapier 
als in Gartenerde gut gekeimt. Als Minimummass der Keimfdahigkeit 
sind also wenigstens 60 (!) Jahre anzunehmen. 

Durch direkte Versuche haben auch Ernst ALMeuist (1899, S. 84) 
und HepLunp (1902, S. 37) gezeigt, dass Hitze die Keimung férdert. 
Jener hat Samen wihrend einiger Stunden in Wasser von 45°—60° C. 
liegen lassen, worauf sie leicht zur Keimung gelangten. Auch durch 
Erhitzung auf 100° C. wahrend einer Minute schwellen die Samen be- 
trachtlich und keimen nachher. Im Jahre 1901 hat HepLunp eine 
Portion Samen im hiesigen botanischen Garten ausgesiit. Uber einen 
Teil des besaiten Gebiets hat man am 28. Mai trockenes Reisig zweimal 
nacheinander — in einer Machtigkeit von zusammen mehr als 60 cm. 
— ausgebreitet und abgebrannt. Innerhalb des abgebrannten Gebietes 
der Parzelle, aber auch nur hier, haben sich Pflanzen entwickelt, und 
zwar 31 Stitck. Die eine Halfte des ungebrannten Teils der Erde hat 
man Anfang Juli reichlich mit kochend heissem Wasser begossen. Die 
Folge davon war, dass sich auch hier waihrend eines Monats Keimlinge 
zeigten. Auf dem iibrigen Stiick Erde, welches also keiner Warme- 
behandlung ausgesetzt worden war, war kein einziger Keimling zu 
sehen, obwohl] die Temperatur im Sommer mehrere Tage hintereinander 
32°—35° C. erreicht hatte. 

Vereinzelte Samen kénnen ohne besondere Warmebehandlung kei- 
men, aber die meisten bleiben gew6hnlich ohne jegliches Lebenszeich- 


sehen zu bekommen. Nach ihm lésen sich die Fruchiblatter von einander los 
ohne die Samen auszuschleudern und ohne anfangs abzufallen. Der Same kann 
dann, meint er, epizoisch verbreitet werden dank der langen gebogenen Granne der 
Teilfriichte. Das Auftreten der Pflanze auf einer Brandstatte wiirde demnach immer 
auf einer recenten Verbreitung beruhen, denn LunpstréMm halt es nicht fiir wahr- 
scheinlich, dass die Samen wahrend langer Zeit in der Erde liegen kénnen und 
nach dem Abbrennen zur Keimung gelangen. — Ich habe jedoch selbst oft das 
Ausschleudern der Samen bei der betreffenden Pflanze beobachtet. LuNpstrROM 
hat wahrscheinlich nicht ganz reife Friichte studiert (auf Herbarmaterial lésen sich 
die Grannen oft von der Mittelsaule los) oder er hat vielleicht seine Beobachtungen. 
bei feuchter Witterung gemacht. Bei Geranium robertianum wenigstens sieht man 
manchmal an nassen Spatherbsttagen, dass der Ballistapparat sich loslést ohne zu 
funktionieren. 

Bei Geranium sind bekanntlich zwei Samenanlagen vorhanden, von denen sich 
aber nur die eine entwickelt. Bei Geranium bohemicum und Geranium robertianum 
habe ich doch, bei jeder Art je einmal, in einer und derselben Karpelle beide: 
Samenanlagen entwickelt vorgefunden. 

16 


Hereditas IV. 
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en liegen. »In Feuchtigkeit und Wasser», schreibt Ernsr ALMQuist 


(1. c. S. 84) »k6nnen sie monatelang liegen ohne sich zu veréndern. 
Vor der Keimung schwillt der Same héchst betrichtlich. 


HEDLUND 





Fig. 4a und b. Keimlinge des Bastardes Geranium bohemicum > 
G. bohemicum ‘deprehensum. Die Pflanze a bildete in der Fort- 
setzung nur chlorophyllfreie Blatter (vgl. Fig. 5); die andere, b, ent- 
wickelte sich zu einem bliihenden Individuum, welches rein griine, 
ganz chlorophyllmangelnde und panachierte Blatter trug (vgl. Fig. 8). 


Fig. 5. Dieselbe Bastardpflanze wie in Fig. 4a. Aus dem Spross- 
scheitel haben sich in der Fortsetzung nur chlorophyllmangelnde 
Blatter entwickelt, weshalb das Exemplar bald verhungerte. 


hat gezeigt, dass grosse und saftige Samen aus eben schwarz gewor- 
denen Friichten herausgenommen, leicht keimen, wenn sie unmittelbar 


ausgesét werden. Diejenigen Samen, welche ich gesit, habe ich ge- 
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wohnlich drei (aber auch bis achtzehn) Stunden mit Wasser von 60° C. 
(in einem Thermostat) behandelt; oder ich habe sie in ein Reagenzrohr 
mit kochend heissem Wasser getan und dann 

kalt werden lassen. Trotz der Wirmebe- 

handlung halt sich doch das Keimungspro- 

zent manchmal rechf niedrig, auch wenn die 

Sament6pfe in Mistbeete ausgesetzt werden. 

Die Keimung kann auch recht unregelmiassig 

sein. Von einer Saat am 23. April 1918 erhielt 

ich schon am 2. Mai aber auch noch am 3. Fig. 6. Zwei Bastardkeim- 
August Keimlinge. Dies alles erschwert na- linge mit sehr wenig Chlo- 
tiirlich genetische Untersuchungen dieser = "Phyl, welche bald zu 
Pflanze. Wie gesagt ist es mir leider noch ee 
nicht gelungen, meine zwar wenigen Samen nach der Verbindung Ge- 
ranium *deprehensum X bohemicum zur Keimung zu bringen. 


Im Jahre 1917 habe ich eine ziemlich grosse Anzahl Pflanzen 
sowohl der Hauptform als auch der Unterart aufgezogen. Sie waren alle 
vollstandig typisch. Als ich folgendes Jahr fiinf Bastardkeimlinge der 


Fig, 7. Bastardkeimlinge mit sehr wechselndem Marmorierungsmuster, Man 
bemerke zwei beinahe ohne Chlorophyll. 
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Kombination Geranium bohemicum X *deprehensum erhielt, fand ich 
zu meinem grossen Erstaunen, dass sie alle stark weiss-griin-panachiert 
waren (Fig. 4). Ich habe die Kreuzung noch einmal wiederholt und 
dasselbe Resultat erhalten. Die neue F,-Generation (1919), aus 15 
Individuen bestehend, war ebenfalls stark panachiert (Fig. 6 u. 7). 
(Ein kurzes Vortragsreferat meiner Befunde ist schon friiher ver6ffent- 
licht worden). — Wie im vorigen Jahr zeigten alle den fiir die Mutter- 
pflanze charakteristischen tiefen Einschnitt in den Keimblattern. Die 


Fig. 8. Bastardpflanze in Rosettenstadium, die sich aus dem Keimling in Fig. 
4b entwickelte. Ausser den panachierten Blattern sind auch rein griine und 
weisse entstanden. (Etwa um die Halfte verkleinert.) 


Panachierung wechselt betrachtlich an Musterung. Griine Teile k6n- 
nen von weissen itiberlagert sein und umgekehrt, und dadurch scheint 
die Farbe der griinen Teile nicht iiberall gleich. Das chlorophyllfreie 
Gewebe sieht beinahe ganz weiss aus. Wie aus Fig. 7 hervorgeht 
k6nnen die Cotyledonen bisweilen so gut wie chlorophyllifrei sein. 

Die weitere Entwicklung der Keimlinge ist héchst interessant. Die 
meisten werden recht bald aus Kohlenhydrathunger sterben, weil der 
Sprossscheitel und folglich auch die sich entwickelnden Laubblitter 
entweder zu wenige oder gar keine Chloroplasten besitzen. Die bei- 
den Keimlinge an Figur 6 sind also bald verloren. Fig. 4 zeigt eine 
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junge Pflanze mit ihren bunten Cotyledonen. Von den beiden ersten 
Laubblattern ist das eine rein griin (mit Ausnahme eines ganz unbedeu- 
tenden Fleckes auf dem einen Basalzipfel), das andere dagegen in grii- 
nen und weissen Sektoren eingeteilt. Den folgenden Blattern fehlte es 
dagegen an Chlorophyll, was aus Fig. 5 hervorgeht. Diese Pflanze, die 
am: 4. Mai heraufkam, lebte doch bis zum 16. Juni, dank der assimila- 
torischen Arbeit der ersten Blatter. Im allgemeinen gingen die Pflanzen 
binnen noch kiirzerer Zeit zu Grunde. 

Sowohl 1918 wie 1919 gelang es mir eine F,-Pflanze zu erhalten, 
die sich zu einem reichbliihenden Individuum entwickelte. Fig. 8 


Fig. 9. Links Bliiten und Frucht von Geranium bohemicum; rechts 
die nur weiblichen Bliiten der sterilen Bastard-Pflanze, welche keine 
Friichte gebildet haben. 


zeigt eine von diesen Pflanzen im Rosettenstadium. Den zugehérigen 
Keimling stellt Fig. 4b vor. Neben den bunten Cotyledonen sieht man 
ein ganzgriines und ein sektorial panachiertes Laubblatt. Wahrend der 
weiteren Entwicklung bekamen einige Teile der Pflanze eine durch 
und durch griine Farbe, einige waren v6llig chlorophyllfrei, andere 
sektorialpanachiert, wahrend andere wiederum mehr oder weniger 
scheckig wurden. Die Bliiten waren etwas kleiner als bei der 
Mutterart, etwa von derselben Grésse wie bei *deprehensum (Fig. 
9). Die Petalen der chlorophyllosen Sprésse waren manchmal be- 
deutend kleiner als diejenigen der griinen Teile, und gleich wie die 
Narben hatten sie oft einen etwas helleren Farbenton als die anderen 
Bliiten. Die Blumenblitter fielen meistens schon in vdllig turgescen- 
tem Zustand ab. Die Narben hatten nicht die gelbgriine Farbe der 
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Mutterpflanze sondern waren rotlich-lila gefarbt. Merkwiirdigerweise 
hatten meine beiden F,-Pflanzen verkiimmerte, untaugliche Staubge- 
fasse. Dieser Umstand erinnert an Geranium silvaticum, bei dem die 
sog. parviflora-Form bekanntlich nur weibliche Bliiten tragt (Fig. 10 c). 
{Bei Geranium silvaticum, das ja in der Regel zwitterbliitig (Fig. 
10a) ist, gibt es auch rein mannliche Exemplare (Fig. 10 b).] Bei 
Geranium bohemicum und seiner Unterart ist Selstbefruchtung die Re- 
gel, und das Bliihen dauert nur einen einzigen Tag. Die Petalen 
der Bastarde dagegen k6nnen sich 2—3 Tage frisch erhalten, was 
wahrscheinlich auf der ausgebliebenen Pollination beruht. 

Da es natiirlich unméglich war eine F..-Generation zu erhalten, 
habe ich statt dessen meine Bastardpflanzen mit den beiden Eltern-— 
typen zurtickgekreuzt, aber trotz der grossen Anzahl pollinierter Blii- 
ten leider ohne Re- 
sultat. (Bei Gera- 
nium silvaticum ist 
die weibliche Form 
vollstindig _ fertil). 
Eine mikroskopische 
Untersuchung — von 
Mikrotomschnitten 
hat doch dargelegt, 
dass sich zuweilen 
Embryonen entwic- 

; 4 4 kelt hatten. Wes- 
Fig. 10 a, b und ec Geranium silvaticum, Bliten einer halb ich trotzdem 


Zwitter- (a), einer mannlichen, (b) und einer weiblichen 
* (c) Pflanze. 





keinen eimzigen Sa- 
men erhielt, ist mir 
unerklarlich. Wie bekannt hat RENNER (1914) gezeigt, dass bei 
Oenothera bei gewissen Kombinationen die Embryonen friith absterben. 

Obwohl ich nur F,-Pflanzen erhalten habe, bieten diese doch ein 
grosses Interesse. Es ist ja in héchstem Grade bemerkenswert, dass 
eine Kreuzung zwischen zwei rein griinen Individuen eine griin-weiss 
marmorierte Nachkommenschaft ergab. Diese Eigentiimlichkeit lasst 
sich nicht naher analysieren, da die Bastardpflanzen wie gesagt steril 
waren. Aber immerhin kann man ja theoretisieren. 

Eine naheliegende »Erklirung» ware vielleicht die Annahme 
zweier Faktoren, welche jeder fiir sich keine Scheckigkeit hervorbringen, 
aber durch Kreuzung zusammengefiihrt doch diesen Effekt haben. 
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Diese Theorie scheint mir doch recht unglaublich. Der deprehensum- 
Typus ist aller Wahrscheinlichkeit nach eine zufallig aus der Haupt- 
form entstandene Mutation und diesem Falle ist ja die eben 
erwihnte Annahme verschiedener Faktoren bei den zwei Typen, 
welche zusammen die Buntblattrigkeit verursachen, ziemlich schwer 
zu verstehen. Die vegetative Aufspaltung in rein weissen und griinen 
Spréssen spricht doch eher dafiir, dass die Panachierung mehr von den 
Chromatophoren selbst als vom Kern abhingig sind (vgl. aber unten!). 

Man denkt unbedingt an Baurs Pelargonium-Experiment, wenn 
man das Verhalten der Keimlinge bei Geranium studiert. Baur (1909) 
zeigte wie bekannt, dass Bastardierung zwischen weissen: oder weiss- 
randigen (»albomarginaten») Spréssen einerseits und reingriinen ander- 
seits bei Pelargonium zonale in griin-weiss marmorierten [,-Keim- 
lingen resultiert. (Die erhaltenen rein griinen und rein weissen Exem- 
plare diirften nur als extreme Falle der Verteilung und Ausbildung 
der beiden Anteile anzusehen sein. Bei genauer Untersuchung mit 
einer starken Lupe fand er namlich oft kleine griine bezw. weisse 
Zellenkomplexe). ‘Diese Pflainzchen», schreibt er (S. 340), »sind 
quasi mosaikartig zusammengesetzt aus grossen und kleinen rein grt- 
nen und rein weissen Gewebekomplexen, die sich zwar sehr scharf 
gegeneinander abgrenzen, auch im mikroskopischen Bilde, aber dabei 
sehr kompliziert ineinander greifen, sich schichtenweisse iiberlagern 
usw.» Das weitere Verhalten dieser gescheckten Keimlinge zeigt 
ebenfalls grosse Ubereinstimmung mit unseren Geranium-Pflanzen. 
Entsteht der Vegetationskegel in einem griinen Zellenkomplexe, dann 
bildet die Pflanze in ihrer weiteren Entwicklung nur griine Teile, ent- 
steht er in einem weissen Komplexe, bildet sie nur weisse Teile (vgl. 
Baurs Fig. 10 mit meiner Fig. 5!), entsteht er schliesslich gerade auf 
der Grenze zwischen einem griinen und einem weissen Teil, dann bildet 
sich eine Chimiire. Baur sucht die vegetative Spaltung folgendermassen 
zu erklaren: die Eizelle wiirde nach der Befruchtung sowohl er- 
griinungsfahige als auch nicht ergriinungsfahige Plastiden enthalten: 
wahrend der folgenden Teilungen verteilen sich diese auf die verschiede- 
nen Zellen nach den Zufallsgesetzen, d. h. zum Schluss werden einige 
Zellen lauter griine andere wiederum nur weisse Chromatophoren ent- 
halten; jene bilden in der Fortsetzung ein griines, diese ein chloro- 
phylifreies Gewebe. — Diese Theorie scheint ja recht wahrscheinlich 
und spiter hat WinceE (1919) hervorgehoben, dass sie auch fiir die bei 
verschiedenen Pflanzen auftretenden s. g. »albomaculata»-Formen 
giltig sein kann (»Vererbung nur durch die Mutter»). Stromps (1920) 
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will auch die albomarginata mit den albomaculata-Pflanzen zusam- 
menstellen, halt aber fiir wahrscheinlich, dass die Verhiltnisse vom 
Zellkern abhingig sind. Selbst hat er (1917) bei Oenothera biennis 
eine weissrandige Pflanze angetroffen, die sich ahnlich verhielt wic 
Baurs Pelargonium zonale albomarginatum. 

In unsrem Geranium-Versuch sind beide Elternpflanzen rein griin. 
(In diesem Jahr beobachtete ich allerdings in einem Topf mit depre- 
hensum-Keimlingen, dass einige Cotyledonen kleine Partieen besassen, 
die eine etwas hellere griine Farbe hatten wie das tibrige Blatt. Diese 
nahmen doch bald den normalen Farbenton an). Ich bin geneigt eine 
‘iihnliche Erklarung wie die oben referierte anzunehmen. Die ganze 
Entwicklung der Keimlinge und die weitere vegetative Spaltung der 
Pflanzen in rein weissen und rein griinen Spréssen, scheinen mir sehr 
dafiir zu sprechen. Wie ist dann die erste Entstehung der Marmo- 
rierung zu verstehen? Beide Eltern haben ja normale Chromatopho- 
ren. Als eine Arbeitshypothese nahm ich an, dass die deprehensum- 
Plastiden sich nicht normal entwickeln, d. h. griin werden k6nnten, im 
Plasma der gew6éhnlichen bohemicum-Art. Mit dieser Annahme 
wurde ja das tiberraschende Benehmen der Bastard-Pflanzen verstiand- 
lich. Allerdings muss man dabei voraussetzen dass eine betrachtliche 
Plasmamenge ins Ei durch den Pollenschlauch hineingefiihrt wird. 

Inzwischen ist mir spater ein Referat in Handen gekommen von 
dem so bedeutungsvollen und in diesem Zusammenhang besonders in- 
teressanten Vortrag, den RENNER im August 1921 an der ersten Jahres- 
versammlung der Deutschen Gesellschaft fiir Vererbungswissenschaft 
gehalten hat. Dabei teilte er mit, dass bei gewissen Kreuzungen zwischen 
reingriinen Oenotherensippen regelmassig gescheckte Individuen ent- 
stehen. Insbesondere hielt er sich bei den beiden reziproken Kreuz- 
ungen zwischen QOenothera Hookeri und Oe. Lamarckiana, deren Zu- 
riickkreuzungen und F,-Nachkommen auf. Als Hauptresultat kann ich 
folgendes anfiihren: »Mit den Kernkombinationen velans . "Hookeri 
und "Hookeri ."Hookeri vermégen die Chromatophoren des Hookeri- 
Plasma, aber nicht die des Lamarckiana-Plasma zu ergriinen»; und 
weiter: »die Scheckung beruht auf der Entmischung der beiden Sorten 
von Chromatophoren.» RENNERS schéne Untersuchungen sind geeignet 
die Verhaltnisse bei unsrer Geranium-Kreuzung naher zu beleuchten. 
Ex analogia kann man wohl bis auf weiteres annehmen, dass die 
Plastiden, die von der éinen Eltern-Pflanze herriihren, durch die 
Bastardkerne in der Weise modifiziert werden, dass sie die Er- 
griinungsfahigkeit einbiissen. Welche Plastiden sind es dann, die der 
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Hauptart oder die vom deprehensum-Typus, die sich in der Bastarde 
nicht normal entwickeln kénnen? Ich bin geneigt die der Hauptform 
anzunehmen. Bei den hybriden Keimlingen iiberwiegen namlich die 
weissen Partieen in der Regel héchst betrachtlich (siehe z. B. Fig. 7!); 
die griinen fasse ich auf als von deprehensum-Chromatophoren ver- 
ursacht, welche durch den Pollenschlauch wohl verhaltnismiassig spar- 
sam eingefiihrt sind. Wie gesagt habe ich leider noch keine Pflanzen 
der Verbindung Geranium bohemicum *deprehensum X bohemicum er- 
halten. Wenn meine Annahme zutreffend ist, miissen diese natiirlich 
schwacher panachiert als die bisher erhaltenen Pflanzen sein. Ich 
hoffe meine Untersuchungen spater vollfiihren zu k6nnen. 
Uppsala, Botanisches Institut d. Universitat, November 1922. 


SUMMARY. 


Geranium bohemicum L. *deprehensum Erik Atmg., found in 
southern Sweden, differs from the main species by constant charac- 
teristics regarding the colour and the size of the seeds (fig. 1), the 
shape of the cotyledons (cp. figs. 2 and 3) and the leaves, the size 
of the petals and the colour of the stigma. 

Geranium bohemicum is known to appear suddenly after burns or 
in places where debris has been set on fire. Generally the seeds do not 
germinate without heat. They keep their power of germination very 
long, at least for a period of 60 years. Upon dispersal the seeds 
probably rest in the ground until a new fire stimulates to germination. 
The cross G. bohemicum X *deprehensum, which has been made 
two times, resulted in green-white marbled seedlings (figs. 4—7) in 
spite of the fact that the parents are pure green. Most of the seed- 
lings are starved to death because of lack of chlorophyll. The po- 
sition of the plumule within a white or green tissue section deter- 
mines the further development of the seedlings. Two flowering F,- 
individuals have been obtained (fig. 8). They showed vegetative 
» segregation» of their shoots in pure green, pure white, sectionally 
coloured or spotted. The flowers resemble those of the deprehen- 
sum type (fig. 9) but have rudimentary stamens (cp. the female 
flowers in G. silvaticum, fig. 10 c). Seeds do not develop upon back 
crossing with the parent type although sometimes young embryos are 
found in the embryo sacs. 

The similarity between these Geranium crosses and Baur’s well 
known experiments with Pelargonium zonale albomarginatum is 





250 K. V. OSSIAN DAHLGREN 


evidently striking, although in the former case both parents are pure 
green. It is suggested that the characteristics of the F,-plants may 
depend on the impossibility of the deprehensum-plastids to become 
green in the plasm of the main species. This explanation presuppo- 
ses the assumption of a considerable transport of plasm with the 
pollen tubes into the egg cells 

In view of the preliminary communication by RENNER on 
Oenothera-crosses it appears, however, most likely that the plastids 
of the one type cannot become green in cells supplied with bastard- 
nuclei. This is probably true of the plastids of the main species. The 
comparatively small green areas in the F,-plants probably arise by 
means of the limited transport of deprehensum-plastids into the 
eggs. This hypothesis may be tested by the study of the reciprocal 
cross, the progeny of which should be less spotted. Unfortunately, 
seeds from this combination have not yet germinated. 
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